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Despite countless studies of the dividing cell by both cytologists and 
physiologists, a considerable amount of conflicting opinion and even lack 
of opinion still exists regarding the structure of the mitotic spindle and 
its relation to the chromosomes and their movements during mitosis. 
In most fixed and stained preparations or in living cells in strongly acid 
media, the spindle has a fibrous appearance. Polarized light discloses it 
to be birefringent. Under customary conditions of observation, however, 
when the light is not polarized and the py of the surrounding medium 
is approximately normal, the living spindle appears homogeneous, except 
for an occasional small granule that has probably made its way into 
the spindle from the cytoplasm. Some cytologists have therefore con- 
sidered spindle fibers to be artifacts; probably the majority, however, 
view them as real components of the living spindle with the reservation 
that acids may alter the appearance of the spindle but only within small 
and unimportant limits. Evidence that the spindle is a structure of 
high viscosity compared to the surrounding cytoplasm and that the 
chromosomes are firmly attached to it comes from a variety of obser- 
vations and experiments; yet the frequently quoted statement of 
CHAMBERS (1924) that in the insect spermatocyte “the cytoplasm and 
spindle substance are both very fluid” and that “a needle may be 
inserted through the cytoplasm into the spindle, and can be moved from 
side to side without dislocating the chromosomes unless they are touched 
by the needle” seems in exact contradiction to this. 

For some years we have been using the large neuroblasts of the 
grasshopper (Chortophaga viridifasciata) embryo growing in artificial 
medium in hanging-drop preparations for various experimental studies. 
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Recently the opportunity has arisen to investigate the parts of these 
large cells with the microdissection needle during division (CaRLson 
1949). In some respects, the results obtained have agreed well with the 
conclusions we have reached from watching the mitotic process in living 
cells; in other respects, the results have turned out to be unexpected. 

The main criticism leveled at microdissection as a method of studying 
living tissues is the danger of reaching erroneous conclusions about the 
normal, living cell from observations based on cells damaged by the 
microneedle inserted into them. I feel that this criticism is not justified, 
at least in the present study, for these reasons: 

1. When injurious, irreversible effects, such as liquefaction, are pro- 
duced in the living neuroblast, they make their appearance within a few 
seconds and are readily identifiable as such. Any results obtained with 
such irreversibly altered cells are valid only insofar as they throw light 
on a preceding condition in the normal cell, and conclusions reached from 
their study are indicated as such in later sections of this paper. 

2. My observations have led me to believe that the microdissection 
needle usually does not actually penetrate the plasma membrane of the 
neuroblast, but merely presses the membrane — and possibly also the 
membrane of the thin layer of cells ensheathing the neuroblast — before 
it at the point of apparent penetration, just as one might push in with 
a finger the side of a toy balloon without breaking it. Three observations 
support this view. First, the needle may “enter’’ the neuroblast and be 
moved about “‘inside”’ it quite extensively and then “withdrawn” without 
any loss of cytoplasm at the point of “entry”. If, however, the “‘inserted”’ 
needle tip is raised enough to strike the cover glass, the protoplasm 
immediately flows out of the cell through the puncture so produced and 
the cell collapses. Second, if the needle is “inserted” and moved to one 
side, one can see by focussing the microscope on the lower part of the 
cell that the stretched membrane is pulled away from one side of the 
needle. On the side of the needle where the membrane is stretched most, 
striations running in the direction of the stretching are visible. Third, 
the plasma membrane is very extensible. If the needle is inserted near 
the cell periphery and then moved outward, the membrane can be 
stretched more than the diameter of the cell without rupturing it 
(Fig. 6E). The membrane might easily be stretched sufficiently, there- 
fore, to allow the needle to push it well into the interior of the cell 
without penetration. 

’ 3. The cell contents can be disturbed during metaphase and anaphase, 
even to rotating the spindle through 180°, without altering appreciably 
either the rate or normal characteristics of mitosis. The cell is least 
likely to be damaged irreversibly if the movements of the needle are 
slow and move the contents of only a part of the cell at a time. Lique- 
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faction and death are most liable to occur when the movements of the 
needle are jerky, sudden, or repeated back and forth in one spot so 
that a jarring or oscillatory effect is produced on the cell as a whole. 

The nature of the irreversible injurious effects which ordinarily appear 
within a few seconds of injury can be summed up as follows: 

1. The nucleus of the neuroblast at all stages contains a highly 
viscous material. Immediately after the microneedle is inserted into the 
nucleus and moved about, the chromatin threads or granules or the 
nucleoli are displaced only if touched by the microneedle as it pushes 
through the nuclear substance. If the microneedle is moved back and 
forth a number of times, however, the chromatin threads acquire a 
highly refractile appearance and begin to move more freely. This is 
accompanied by a liquefaction of the surrounding nuclear material, 
which flows around the microneedle as it is moved through the nucleus. 

2. If the spindle and ‘chromosomes are moved about rapidly and 
repeatedly at metaphase or anaphase, especially if the needle is in the 
spindle, the spindle quickly undergoes liquefaction, so that the needle 
can subsequently be moved about freely through the spindle substance 
without displacement of the chromosomes. The chromosomes contract, 
clump together proximally, and become highly refractile. If the cell is 
in anaphase, the two separating groups of daughter chromosomes ap- 
proach each other and may meet. The cytoplasm undergoes liquefaction 
as indicated by the increased rapidity of brownian movement of the 
mitochondria. 

3. If the nucleus of a cell in interphase or prophase is moved gently 
back and forth inside the cell several times, a rapid vacuolation of the 
cytoplasm occurs. Large, clear canal-like vacuoles appear outside the 
nuclear membrane. Smaller vacuoles appear just inside the cell mem- 
brane. 

A brief account of certain of the salient features of neuroblast division 
seems desirable as an introduction to the experiments performed. With 
the breakdown of the nuclear membrane at the end of prophase the 
centromeres are disposed about a small clear region, the developing 
spindle, near the cell periphery opposite the place where the smaller 
ganglion cell will later form. As the spindle develops the centromeres 
are moved toward the cell equator. The chromosomes of the large 
thoracic neuroblasts, which were used in the present study, are all 
attached to the spindle periphery. Distally, they extend outward into 
the cytosome. No chromosomes or parts of chromosomes lie in the spindle 
interior. Until the spindle is fully formed, its one pole maintains contact 
with the cell membrane ; then a gradual shift in the position of the spindle 
causes this pole to move away from the membrane and brings the other 
pole.in contact with it in the region where the ganglion cell is to form. 
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At the end of anaphase the cleavage furrow, which presses in midway 
between the poles, cuts off the small ganglion cell, the bulk of the 
cytoplasm remaining in the much larger daughter neuroblast. In the 
former, a small nucleus with closely packed heavily condensed chromo. 
somes forms; in the latter, a large nucleus with well-spaced highly 
diffuse chromosomes develops. (For figures, see Cartson 1946, or 
certain sketches in this paper, particularly Figs. 2 and 11.) The neuro- 
blast exhibits a fixed polarity from cell generation to cell generation. 
This is manifest in the piling up of ganglion cells on one side of the neuro- 
blast as a result of a fixed position and orientation of cells with relation 
to the plane of cleavage. Examination of the neuroblast at any phase 
of the mitotic cycle enables the observer to predict approximately where 
the ganglion cell will form in the next division. 


Material and Methods. 

Embryos of the grasshopper were made into hanging-drop preparations accord- 
ing to the method described previously (CARLSON and HOLLAENDER 1944; CaRLson 
1946), with the substitution of a cover glass and moist chamber for a quartz cover 
and depression slide. The cover glass containing the hanging-drop was inverted 
over an opening in a piece of lucite which formed the cover of the moist chamber. 
The periphery of the moist chamber and the opening through which the needle en- 
tered were packed loosely with absorbent cotton saturated with water. A CHAMBEXS 
microdissection instrument was used. - 

Notes, as detailed as time permitted, were made of the experiments carried out. 
These were frequently supplemented by freehand sketches made at short intervals 
of time. The figures in this paper are diagrammatic drawings reconstructed from 
these sketches. While they certainly do not represent stages in the experiments as 
accurately as would photographs or camera lucida drawings, they have been made 
with every attempt to avoid bias, i. e., to tell a story of observations made rather 
than to prove any particular point. Legends for the figures have for the most 
part been omitted, since detailed descriptions of all figures appear in the text. In 
all figures the microneedle is represented by the solid black circle. The large celi 
at the left is the neuroblast; the smaller cells shown in a group to the right of the 
neuroblast are ganglion cells, which have arisen through previous unequal divisions 
of the neuroblast. The number of chromosomes shown has no significance; the 
tule followed has been to represent only enough chromosomes to make clear their 
position and the stage of mitosis. The approximate boundary of the spindle is 


shown by a simple line. 


Conclusions and Supporting Evidence. 

1. The metaphase spindle is a semisolid body situated in a fluid cyto- 
plasm of relatively iow viscosity. 

The metaphase spindle resists penetration of the microneedle. If the 
end of the needle is blunt, it can be inserted into the spindle only with 
difficulty; the spindle is pushed to one side or the other or rotated in 
the fluid cytoplasm as the tip of the needle presses against it. As the 
spindle is moved about in the cytoplasm, it suffers little or no distortion, 
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unless it is compressed between the needle and the cell membrane 
(Figs. 10B, C; 11B). After removal of the needle and the release of 
pressure, the spindle returns to its normal shape. In contrast to the 
spindle the surrounding protoplasm is quite fluid. If the needle is moved 
about in it, the mitochondria near-by flow past it freely, while the more 
distant ones are displaced little, if at all. 

These observations agree well with previous determinations of the 
relative viscosities of the spindle and cytoplasm of the neuroblast at 
metaphase based on the rapidity of brownian movement of the mito- 
chondria (CaRLson 1946). From that study it was concluded that the 
spindle either had a uniformly high viscosity or consisted of fibers 
situated so close together that there was little room in the interfibrillar 
spaces for brownian movement of the mitochondria that occasionally 
occur within it. Mitochondria situated in the cytoplasm, however, were 
found to exhibit the free and rapid motion that would be expected in 
a very fluid substance. CuaMBERS (1914), from a microdissection study 
of the spermatocytes of the grasshopper, Dissosteira, and the cockroach, 
Periplaneta, also reached the conclusion that the spindle is a structure 
of high viscosity as compared with the surrounding cytoplasm. He 
compared its viscosity with that of the nucleus, which he described as 
a more solid and viscous gel than the cytoplasm. In a later study (1924) 
of the insect spermatocyte, however, CHAMBERS concluded that cyto- 
plasm and spindle substance were both very fluid, so much so, that, if 
a needle were inserted through the cytoplasm into the spindle, it could 
be moved from side to side without dislocating the chromosomes. This 
observation, which has been referred to frequently by subsequent writers, 
is at variance with both his own earlier observations made on the grass- 
hopper spermatocyte and mine on the grasshopper neuroblast. If it 
were based on the spindle at late anaphase, it would not be in serious 
disagreement with either his observations on the sand dollar egg (1924) 
or mine on the grasshopper neuroblast (1946 and conclusion 6 of the 
present study), but there seems little doubt from the context that 
he was referring to metaphase.. Perhaps this apparent contradiction is 
resolved by the statement in a recent paper (ChamMBERS 1951) that, in 
grasshopper germ cells at metaphase, the spindle “is a gel which readily 
reverses to a sol by thrusts with the tip of a microneedle”. Evidence of 
the rigidity of the spindle was also obtained by Bittak (1929), who 
observed that, when spermatocytes of Chorthippus were flattened bet- 
ween slide and cover glass, the long axes of the spindles were mostly 
oriented parallel to the plane of the slide. Though ScHarpeE (1930), 
from observations of spindles in centrifuged Allium root tips, emphasizes 
the plasticity of the spindle, the asymmetrical deformations shown in 
his figures suggest that it is far from fluid in nature. 
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2. The metaphase spindle consisis largely of longitudinally oriented 
components. 

If the tip of the microneedle is inserted into the metaphase spindle 
near the equatorial plate and allowed to remain there, 10 to 15 minutes 
later it is usually situated near the pole of the spindle (Fig. 1A, B). 
I have confirmed this observation a number of times. The fact that the 
needle is expelled near the pole and never at one side of the spindle near 
the equator — even though in so doing it would have to move a much 
shorter distance -— supports the idea that the living spindle consists 
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largely of longitudinally oriented components. If force is applied on 
the needle in the direction of the nearest pole, movement of the needle 
is somewhat faster. 

The less numerous instances in which the needle was either not 
displaced at all or displaced only slightly toward the pole seem to have 
resulted when the needle passed entirely through the spindle instead of 
merely penetrating it at the tip. The chromosomes in such cases pass 
around the needle as they move toward the pole (Fig. 2A—E). 

If the microneedle is inserted into the metaphase spindle between a 
pole and the equator and pressure is applied at right angles to the spindle 
axis, no movement of the needle transversely to the spindle axis takes 
place, even though the force is applied for a considerable period of time 
and is sufficient to distort the spindle by pressing it against the side of 
the cell. 

The results of these experiments are what one would expect to 
obtain, if the spindle consists largely of longitudinally oriented struc- 
tures such as fibers. Movement of a needle toward the pole would result 
merely from separation of the fibers ahead of the needle and their 
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approximation behind it, while the failure of the needle to move through 
the spindle at right angles to its axis would simply be due to its inability 
to break the fibers. It seems difficult, at present, to reconcile these 
results with OstERGREN’s (1949) conclusion that the polycentric chro- 
mosomes of Luzula must be able to move transversely through the 
spindle at times to prevent interlocking of their chromatids at anaphase. 

The concept of a longitudinal orientation of components of the living 
spindle receives very strong support from the recent studies of HucHEs 
and Swann (1948), Swann (1951a, b), and Inové and Dan (1951), who 
have confirmed the earlier finding of Scummpt (1939) that the metaphase 
spindle is birefringent. Because the birefringence is greater near the 
poles than near the equator — although the cross section near the poles 
is less — Huaues and Swany are of the opinion that the spindle consists 
of longitudinally oriented molecular aggregates, or micelles, which would 
have a greater flexibility and, therefore, would be capable of more 
degrees of orientation than the larger, discrete, microscopically visible 
fibers that are generally thought to comprise the spindle. 

No attempt will be made here to discuss the numerous and various 
cytological studies contributing evidence for the reality of a longitudinal 
orientation of the spindle components, for these have been summarized 
and appraised critically in recent papers by ScuraDER (1944, 1951). 

3. The spindle is apparently attached by weak fibers to the plasma 
membrane of the cell adjacent to each pole. 

The needle can be moved about in the cytoplasm of the metaphase 
and anaphase cell, except between the pole of the spindle and the 
adjacent cell membrane, without causing any movement of the spindle. 
Movement of the needle past the pole of the spindle, however, displaces 
it in the direction of motion of the needle. This is true for only a very 
limited region of the cell at the ends of the spindle. Since the brownian 
movement of the mitochondria is quite free in these regions, it appears 
that the fibers between the pole of the spindle and the plasma membrane 
must be very fine and well separated. 

If pressure is exerted by the needle against the side of the spindle 
near the pole, at first it resists the pressure, i. e., it is deformed slightly 
before it is displaced; or, if the pressure is removed before appreciable 
dislocation has taken place, the spindle returns in its original position. 
After sufficient displacement has been produced, however, motion of 
the end of the spindle is quite free. It can be swung around the periphery 
of the cell quite readily except for resistance to motion at the opposite 
end. This also suggests that the spindle is normally held in-place by 
weak fibers. 

The presence of a few astral rays around the poles is not in disagree- 
ment with observational evidence on fixed and stained neuroblasts. 
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Usually such preparations show no sign of a centrosome or astral rays, 
but in rare instances after fixation in Flemming’s solution or Allen’s B, 
followed by staining with iron alum hematoxylin, a few fine dark- 
staining fibers radiating outward from the poles toward the plasma 
membrane may be visible. Occasionally a minute dark-staining centriole- 
like body is seen. 

4. During prometaphase, nvetaphase, and early anaphase the chromo- 
somes are securely attached to the spindle at the centromeres; distally, they 
lie free in the fluid cytoplasm. 

If the needle is inserted into the spindle of a celi in prometaphase, 
metaphase, or early anaphase, movement of the needle produces a cor- 
responding movement of the spindle and the chromosomes as a unit. 
During this movement the centromeres and adjacent portions of the 
chromosomes maintain a fixed position with respect to each other and 
the spindle. As the chromosomes are moved through the cytoplasm, 
the mitochondria can be seen to flow around their distal ends. If the 
movement of the needle is reversed, the portions of the longer chromo- 
somes outside the spindle, which were bent in one direction by the 
resistance of the cytoplasm, are bent suddenly in the opposite direction. 

The spindle and chromosomes may be moved from side to side or 
end to end or rotated in any direction. In each case they move as one 
unit. 

Attempts to remove chromosomes from the spindle at metaphase 
have proved unsuccessful. Also, if the microneedle is inserted between 
the two partly separated chromatids at early anaphase and drawn 
toward their distal ends, usually the spindle and all the chromosomes 
attached to it are moved to one side of the cell without breaking the 
chromatids loose from each other (p. 212) or from spindle. On two 
occasions, however, it was possible to break one of the pair of chromatids 
loose from the spindle (see Fig. 3D and p. 213). 

The firm attachment of the chromosomes to the half spindle at 
anaphase is also demonstrated by a microdissection experiment of Wapa 
(1935) on the T'radescantia stamen hair. When the cell was punctured 
near one pole at anaphase, the adjacent half-spindle and its chromo- 
somes were moved as a unit toward the opening. 


The centrifuge study of ScHaEDE (1930) on cells of the Allium root 
tip demonstrates that, although the more distal portion of the chromo- 
some can be quite readily displaced, the point of attachment to the 
spindle at the centromere is not readily dislocated. On the other hand, 
CHaMBERS (1914) reported that the chromosomes in the male germ cells 
of the grasshopper and cockroach gave no evidence of attachment to 
spindle fibers, for they could easily be pulled out of the equatorial plate. 
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5. During spindle development at prometaphase the fluid karyolymph is 
transformed into the semisolid metaphase spindle. 

At early prometaphase, just after the nuclear aiven has dis- 
appeared, the centromeres form a small circle at one side of the cell and 
the chromosome arms are directed toward the opposite side, where the 
ganglion cell will ultimately be formed. The chromosomes mark the 
periphery of the former nucleus. Filling the central region and enveloping 
each of the chromosomes is the clear nuclear karyolymph. Projecting 
from the circle of centromeres toward the adjacent cell membrane is a 
clear cone-shaped region, the rudiment of the developing spindle. As 
prometaphase progresses, the karyolymph becomes organized to form 
the spindle (CanLson and HoLLaENDER 1948). 

If the microneedle is inserted into the cell ard pressed against the 
clear cone-shaped rudiment of the spindle, this rudiment acts as a 
semisolid structure and is displaced with some deformation in the direc- 
tion of motion of the needle, carrying with it the attached chromosomes. 
The needle can, however, be moved through the clear karyolymph among 
the distal ends of the chromosomes with no displacement of their pro- 
ximal ends. It appears, therefore, that as the karyolymph is transformed 
into the spindle, it must undergo a change from fluid to semisolid state. 

6. Anaphase is accompanied by liquefaction of the spindle. This begins 
in the equatorial region at the start of anaphase and spreads poleward with 
or slightly in advance of the chromosome centromeres. 

As the chromatids begin to separate at anapnase, the region between 
the separating daughter groups, which was occupied by the semisolid 
spindle, becomes fluid. By the time middle anaphase is reached there 
is practically none of the original semisolid spindle remaining. At this 
time the needle can be moved freely, not only from the centromeres of 
one group to those of the other, but also on past either group with the 
dispiacement of only those chromosomes with which it comes directly 
in contact (Fig. 3A—C). In one such experiment the needle was moved 
back toward the cell equator after passing the centromeres. The daughter 
chromosomes in the path of the needle were pushed back against the 
other chromosome group with considerable bending of the chromosomes 
(Fig. 3D). CuamBrrs (1951) has also found evidence from microdissec- 
tion studies of Rhoeo pollen mother cells, grasshopper germ cells, and 
stamen hair cells that the region ahead of the advancing chromosomes 
at anaphase, i.e., the polar portion of the spindle, is a fluid region. 

Farther evidence for this kind of change is provided when.the needle 
is inserted through the spindle between the pole and the equatorial plane 
and left there during anaphase movement of the chromosomes (Fig. 2A, B). 
Before anaphase has been initiated, any slight movement of the needle 
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will cause a corresponding movement of the spindle and all the chro- 
mosomes. During anaphase the proximal ends of the separating daughter 
chromosomes move by the needle, some of them being bent in getting 
past it (Fig. 2C—E). As soon as the needle has been passed by the 
proximal ends of the chromosomes, it can be moved freely in a direction 
longitudinal to the spindle axis with little or no corresponding movement 
of the chromosomes. 

This progressive poleward liquefaction of the spindle during anaphase 
and the disorientation of molecules that would be expected to accompany 


a 


it, might account for the movement of the decrease of birefringence 
from the equator to the poles of the sea urchin egg during anaphase 
(Swann 1951 b). 

7. At late anaphase, the chromosomes at each pole are held firmly in a 
circle at their proximal ends, where they appear to be in contact. 

As anaphase progresses the centromeres of each group of daughter 
chromosomes move closer together as sister chromosomes move farther 
apart. By late anaphase the chromosomes appear to be in contact at 
their centromeres. At this time violent movements of the needle fail to 
dislocate any of the daughter chromosomes. The whole group is moved 
as a unit, the only independent movement being in the distal ends of 
the longer chromosomes, which are still connected to their sister chromo- 
somes by the interzonal fibers. 

This is not in agreement with the conclusion of ScHAEDE (1930) that, 
in centrifuged cells of the Allium root tip, the chromosomes are joined 
only loosely at early telophase. 

8. The interzonal region of the anaphase cell, which contains protoplasm 
of low viscosity and mitochondria that have moved into this region during 
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chromosome separation, is bounded peripherally by fine interzonal connec- 
tions joining the distal ends of sister chromosomes. There is no evidence 
of the presence of continuous fibers at anaphase. 

If the needle is inserted into the interzonal region of a cell in anaphase, 
it can be moved freely toward one pole or the other between the daughter 
groups of chromosomes without displacing them (Fig. 3A, B) but only 
disturbing the mitochondria, which flow around the needle as it moves 





Abb. 3 A—D. 


through the protoplasm. When the needle is moved crosswise to the 
spindle axis, however, the displacement of sister chromosomes takes 
place in the direction of motion of the needle, even though they are so 
well separated that the needle does not come in direct contact with 
either of them (Figs. 4, 5). This supports the suggestions of ScHRADER 
(1935) and Carotuers (1936) that a portion of the chromosomes at 
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metaphase is drawn out between sister chromatids as they separate at 
anaphase. It is not, however, in agreement with the conclusion of 
CHAMBERS (1951) that the advancing chromosome groups in Rhoeo pollen 
mother cells, grasshopper germ cells, and stamen hair cells leave behind 
them a relatively solid column of material. 

These interzonal connections are very tough. I have been able to 
stretch but not break them. During most of anaphase they are invisible 
in the living cell. At the end of anaphase and in early telophase, 
however, they become visible, probably because of the mitochondria 
caught among them as the developing cleavage furrow brings them into 
close proximity at the plane of cleavage. A similar observation on iiving 
second spermatocytes of Chortophaga was made by BAUMGARTNER and 
Payne (1931). If the needle is inserted at one side of these interzonal 
fibers at this stage and then moved against them, the whole chromosome 
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group and the fibers are displaced in the direction of motion of the 
needle (Fig. 6A,B). In one case these fibers were so displaced by the 
needle that they formed a loop about it (Fig. 6C, D). Then the needle 
was drawn well outside the limits of the cell to see if fibers and chromo- 
somes could be broken loose from the newly forming membrane sepa- 
rating neuroblast and ganglion cell, but the interzonal fibers only 
stretched (Fig. 6 E). 

There is further evidence for interzonal connections between sepa- 
rating sister chromosomes at anaphase. If the chromosome groups are 
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moved until irreversible injury is produced, the chromosomes become 
highly refractile and the chromosome groups are drawn back together 
until they are almost in contact, as if a strong contraction of interzonal 
connections had taken. place. 

The absence in the interzonal region of any structure comparable in 
rigidity to the metaphase spindle is in accord with the fall in birefringence 
of the region between the two sets of separating daughter chromosomes 
in the Psammechinus egg (ScumiptT 1939) and chick osteoblasts in culture 
(HueHEs and Swann 1948) during early anaphase. The rise in bire- 
fringence noted by the latter investigators in the interzonal region in 
late anaphase might result from the central concentration of interzonal 
fibers accompanying the deepening of the cleavage furrow. Further 
confirmation of the presence of interzonal fibers is found in the study 
Inové and Dan (1951) of bireftingence in the cleaving egg of the medusa, 
Spirocodon saltotrix. At anaphase in the region between the two half 
spindles they observed fine, doubly refractive threads, which, they 
_ suggest, may be interzonal fibers. 
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9. Anaphase elongation of the interzonal region of the spindle is an 
intrinsic process, exerting considerable pressure against external opposing 
forces. 

The metaphase spindle is a semisolid body which resists pressure of 
the side of the microneedle to the extent that it is more readily displaced 
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than indented appreciably. If the microneedle is inserted near a pole 
of the spindle, and pressed against it so that the spindle is held between 
the cell membrane at one end and the needle at the other, the spindle 
and chromosome group push their way around both sides of the needle, 
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which finally comes to lie in the midst of the daughter chromosome 
group (Fig. 7A—-D). At the opposite pole the chromosomes, instead of 
lying in the middle of the daughter neuroblast as they normally would, 
are pressed against the cell membrane (Fig. 7D). 

In a similar experiment the microneedle was inserted among the 
ganglion cells in a line with the spindle axis of the neuroblast. Pressure 
sufficient to compress the cell somewhat was exerted against the neuro- 
blast during early and middle anaphase (Fig. 8A, B). In spite of the 
fact that the pressure by the needle was subsequently maintained, the 
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spindle elongated, pushing the ganglion cells aside. Eventually the cell 
came in contact with-the microneedle, engulfing it as it flowed around it 
(Fig. 8C—E). 

That active elongation of the interzonal connections may be involved 
in anaphase movement of the chromosomes is suggested by Fig. 7 A—D, 
which shows the chromosomes of the ganglion-cell pole with their distal 
ends diverging strongly. BERKELEY (1948) has described a comparabel 
situation in amoeba. The interzonal fibers of two elongating anaphase 
figures had met end to end and buckled. 

_ Béxak (1929, 1930), on the basis of observations of the effects of 
anisotonic solutions on mitosis in spermatocytes of the grasshopper and 
in stamen hair and leaf meristem cells of T'radescantia, and Dan (19438, b), 
as a result of experimental studies of cleavage in the sea urchin egg, 
have previously arrived at the conclusion that active elongation of the 
interzonal region of the spindle is the effective agent in moving the 
chromosomes apart during anaphase. 

10. Anaphase elongation of the spindle and separation of the chromosomes 
is independent of any attachment of the spindle to the cell membrane by 
astral rays. 

If, at the beginning of anaphase, the spindle is broken free of its 
weak attachments (p. 205) from each pole to the adjacent cell membrane 
and rotated in the cell, spindle elongation and anaphase separation of 
sister chromatids proceed in the usual manner (Fig. 11A—D) at an 
apparently normal rate. If the spindle and chromosomes are displaced 
during anaphase, anaphase separation of the chromosomes will go on 
while the spindle and chromosomes undergo reorientation within the cell. 

A similar conclusion was reached by Dan (1943a, b), who found that 
astral rays were entirely absent from sea urchin eggs treated with ether, 
yet anaphase elongation of the interzonal region of the spindle was. 
unaffected. 


These results would seem to negate the hypothesis first proposed by 


Boveri (1888) that the contraction of astral rays attached at one end 
to the poles and at the other end to the adjacent region of the cell mem- 
brane is partly responsible for the poleward movement of the chromo- 
somes at anaphase. 

11. Anaphase separation is not simultaneous for the whole length of the 
nonproximal portions of sister chromatids. 

At early anaphase the needle was inserted between the proximally 
separated parts of sister chromatids. The needle, on being moved toward 
their distal ends, tore one of the chromatids loose from the spindle, 
leaving the sister chromatids still attached at their distal ends. This 
demonstrates that the attachment between sister chromatids in early 
anaphase is stronger even than that between spindle and chromosomes. 
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In fact, several attempts to repeat this experiment proved unsuccessful, 
because on moving the needle outward neither of the chromatids was 
detached from the spindle; instead, the spindle and attached chromo- 
somes were drawn across the cell in the direction of movement of the 
needle. 

Previous studies of anaphase neuroblasts, particularly when fixed 
and stained, had suggested that separation of sister chromatids along 
their whole lengths follows immediately the initial movement of the 
centromeres toward the poles. This conclusion was based on the ob- 
servation that the stained portions of sister chromatids were quite 
distinctly separated even while they lay parallel to each other in early 
anaphase. Apparently they are held together by an invisible chromo- 
phobic covering. 

The fact, however, that separation of the neuroblast chromatids 
begins proximally and gradually extends distally until eventually only 
the attenuate interzonal connection joins them does not mean that the 
chromatids are necessarily moved apart exclusively by outside forces 
(Cantson 1937). X-ray-induced chromosomal fragments, lacking cen- 
tromeres and situated outside the distal ends of the chromosomes far 
from the spindle at metaphase, separate from one another during 
anaphase simultaneously with the more distal portions of the centric 
chromosomes (CARLSON 1938). This was first observed in fixed and 
stained preparations and has since been confirmed by the direct obser- 
vation of such fragments in living cells. This is not meant to imply, 
however, that the poleward movement of the chromatids at anaphase 
is not initiated by forces acting along the spindle surface; for the initial 
separation of the centromeres is very rapid — almost fast enough for 
the motion to be seen — and a sharp angle is momentarily formed be- 
tween the separated proximal and unseparated distal portion of each 
chromatid. 

12. Polarization of the neuroblast 1s largely independent of the spindle 
and chromosomes; probably it is determined by the cell cytoplasm, the plasma 
membrane, the pressure of surrounding cells, or a combination of these. 

The microneedle was inserted beside the spindle at the pole opposite 
the ganglion cells. The spindle was rotated through approximately 145° 
(Fig. 9A, B). After the needle was removed, the spindle rotated about 
20° in the reverse direction. At late anaphase an outpushing of the 
cytoplasm and plasma membrane occurred at the site where the ganglion 
cell would normally have formed (Fig. 9C). Thissoon disappeared, however, 

and a ganglion cell formed at the opposite side of the group of ganglion cells, 
which received the chromosomes that normally would have been included 
in the ganglion cell (Fig. 9D). This represents a partial effect of the spindle 
position on polarity; the place of formation of the new ganglion cell 
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was altered somewhat, though it still formed adjacent to the older 
ganglion cells. 

In a somewhat similar experiment, the microneedle was inserted near 
the ganglion cell pole of a late metaphase spindle. The pole of the 
spindle was moved away from the group of ganglion cells through about 
45° with very little compensating shift in the position of the opposite 
pole (Fig. 10A, B). The needle was left in this position. Ac lear vacuole 
(its boundary indicated by the dotted line) was present from the start 
near the ganglion cell pole of the neuroblast. Anaphase separation of 





Abb. 9 A—D. 


the chromosomes began and proceeded to an extent typical of late 
anaphase (Fig. 1OC—E). At this time the cytoplasm pushed out over 
both sides of the ganglion cell group in two flat pseudopodia-like pro- 
jections containing the very fluid material of the enlarged vacuole. The 
chromosomes of each group clumped and moved together till they came 
in contact (Fig. 10F). The cell appeared to be degenerating. 
In another experiment the needle was inserted into a metaphase 
neuroblast (side view) at the ganglion cell pole. Sufficient pressure was 
applied to the end of the spindle to compress it from end to end against 
the opposite side of the cell membrane. Anaphase separation of chro- 
matids progressed until the chromosome groups reached the poles, 
though their distal ends were barely separated. A pseudopodia-like 
outpushing of the cytoplasm occurred on either side of the group of 
ganglion cells. This contained a very highly fluid protoplasm, as judged 
by the rapid brownian movement of the mitochondria. Clumping of the 
chromosomes and apparent degeneration of the cell followed. 
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In the last two experiments, the spindle and chromosomes had 
apparently been oriented in such a way that a cleavage furrow com- 
patible with the cell and its surroundings would not have passed through 
the interzonal region and between the two sets of daughter chromosomes, 
and so the cells and chromosomes eventually underwent degenerative 
changes. 





Abb. 10 A—F. 


Finally, the spindle of an early anaphase neuroblast in side view was 
rotated 155°, so that it was almost reversed end for end with respect 
to the cell periphery (Fig. 11A—D). Anaphase separation of sister 
chromatids and spindle elongation proceeded during the period of rota- 
tion. By the time reversal was complete, the daughter chromosome 
groups were well separated and cell.elongation had begun. The cleavage 
furrow formed at the ganglion cell side of the neuroblast, just where it 
would have formed, had the spindle not been rotated. With completion 
of the cleavage furrow a large daughter neuroblast and a small daughter 
ganglion cell, to all appearances normal, were formed (Fig. 11E, F). 
The daughter neuroblast, however, contained the chromosomes and 
portion of the spindle that normally would have been included in the 
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ganglion cell, while the ganglion cell received the chromosome set and 
part of the spindle that otherwise would have been received by the 
daughter neurobiast. The nuclei formed in these cells during telophase 
were to all appearances typical of the cells in which they were found. 
This experiment has been repeated several times with similar results; 
therefore one seems justified in concluding that the polarity of the neuro- 
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Abb. 11 A—F. 


blast is determined by factors other than the chromosomes and spindle, 
and that the size and structure of the nucleus that forms is conditioned 
by the kind or amount of the surrounding cytoplasm or by the size 
oi the cell. 

We may conclude from the four experiments just described that 
rotation of the spindle through a few degrees or through approximately 
180° is compatible with apparently normal unequal division of the 
neuroblast; for, in either event, one pole of the spindle is situated 
adjacent to the ganglion cell group where the new ganglion cell must 
form. If, on the other hand, the spindle is rotated more than a few 
degrees or much less than 180°, so that it comes to lie with its side toward 
the ganglion cells, pseudopodia-like projections appear where the new 
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ganglion cell could form; owing to the position of the spindle, however, 
neither of the groups of daughter chromosomes moves into it, and so 
the division is abortive. 


13. The formation of the cleavage furrow is independent of the spindle 
and chromosomes but its position depends to a limited extent on the position 
of the spindle and chromosomes at late anaphase. 

If the needle is inserted next to the neuroblast pole of the spindle at 
middle anaphase and moved in the direction of the ganglion cell pole so 
that the interzonal region is compressed longitudinally and the separating 





Abb. 12 A—D. 


daughter chromosome groups pushed together in one end of the cell, 
the cleavage furrow will form in the usual position, cutting off a small 
“ganglion cell” containing all or nearly all the chromosomes and a large 
“neuroblast” containing little or no chromosomal material (Fig. 12 A—D). 

On the other hand, if the spindle and chromosomes are displaced 
slightly away from the ganglion celi pole of the neuroblast, the cleavage 
furrow will form somewhat nearer the equator of the cell. By this 
means it is possible to induce the formation of two daughter ¢ells 
approximately equal in size (Fig. 1C—#). 


The Mechanism of Mitosis. 

These experiments have a bearing on two main aspects of the pro- 
blem of the mechanism of mitosis : metaphase orientation of chromosomes 
and anaphase movements of daughter chromosomes. 

The present study confirms the earlier observation (CARLSON and 
HoLLAENDER 1948) that the proximal ends of the neuroblast chromo- 
somes form a circle at one side of the nucleus even before the breakdown 
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of the nuclear membrane, and that this circle enlarges while maintaining 
a location at the spindle equator as the spindle increases in size, until 
the chromosomes occupy a position near the equator of the cell. The 
firmness with which the chromosomes are maintained in this position 
is evidenced by the fact that pressure of the needle against a metaphase 
chromosome in a poleward direction, even to moving the spindle and 
attached chromosomes out of position and deforming the spindle by 
pressure against the cell membrane, does not change the position of 
chromosome attachment to the spindle. This indicates that the meta- 
phase orientation of the chromosomes is due, not to attractive or repellent 
forces acting from the poles, but rather to a firm union between the 
chromosomes and a semisolid spindle possessing certain structural pro- 
perties that probably determine the metaphase position of the chro- 
mosomes. 

All evidence from the present study supports the concept that the 
anaphase movement of the chromosomes (except possibly for the initial 
separation of their proximal ends) results from a pushing or repelling 
rather than a pulling or attracting action, but not, apparently, by a 
“Stemmkérper” of the type pictured by BELaR. Since the interzonal 
region during middle and late anaphase is fluid except for fine interzonal 
connections between the distal ends of sister chromosomes, the only 
pushing force one can visualize is that resulting from a lengthening of 
these fibers by either active elongation or by the accretion of new material 
at their ends from the outer chromophobic layer of the chromosome. 
The astral rays that supposedly anchor the poles to the cell membrane 
in some cells seem not to be essential in the neuroblast, for the chromo- 
somes will continue to undergo anaphase separation while the micro- 
needle is rotating the spindle and attached chromosomes within the cell. 
A main difficulty, therefore, confronting those who postulate a fiber 
contraction or pulling hypothesis is to explain why in these cells the 
chromosomes move toward the poles instead of the poles toward the 
chromosomes. 


Summary. 


Microdissection studies of the dividing neuroblast of the grasshopper, 
Chortophaga viridifasciata, lead to the following conclusions: 

1. The spindle at metaphase is a semisolid body situated in a fluid 
cytoplasm ; it consists largely of longitudinally oriented components; it 
appears to be attached at its poles to the adjacent region of the plasma 
membrane by weak astral fibers. From prometaphase through early 
anaphas: the chromosomes are securely attached to the spindle at their 
centromeres. The spindle develops during prometaphase from the fluid 
karyolymph; during anaphase it undergoes liquefaction, which begins in 





Sw RE et 
Boe ¥y 


heer a ee Te es 








aah 


i 
| 









| 





Microdissection studies of the dividing neuroblast. 219 





the equatorial region and spreads poleward with or slightly in advance 
of the chromosome centromeres. By late anaphase the chromosomes at 
each pole are held firmly in a circle at their proximal ends. 

2. The interzonal region of the anaphase cell consists of fluid proto- 
plasm traversed by fine, invisible interzonal connections joining the 
distal ends of sister chromosomes. Its elongation during anaphase is an 
intrinsic process that is independent of any attachment of the spindle to 
the adjacent cell membrane by astral rays and appears to be responsible 
for much of the anaphase separation of sister chromatids. 

3. Early anaphase separation of sister chromatids begins at the 
centromere and progresses distally. 

4. Polarization of the neuroblast is largely independent of the spindle 
and chromosomes. 

5. Formation of the cleavage furrow is independent of the spindle 
and chromosomes, but its position —= to a limited extent on their 
position at late anaphase. 
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MiITOSEHEMMUNG UND POLYPLOIDIE 
DURCH EINEN LETALFAKTOR (LPL = LETAL-POLYPLOID) 
BEI DROSOPHILA HYDEI. 


Von 
HANSRUDOLF STAIGER und Hans Guioor*. 
Mit 15 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 3. Juni 1952.) 





Inhalt. Seite 

Ax Binloitamg i220: gs So oP A A I SOP Te ea 221 
B.i Material uid Teobnith 23 3) ijn! 6 iho dics need gies aabis arena 223 
C. Cytologische Analyse ............ Sus ath Wah nebulae 223 
1. Zur Normalcytologie von D.hydei .........-2.2.2244-. 223 

2; Cytongw aes Upl-Gelitrnes S90. s ee ee ee es ee eee 8 ek 225 

3 Zasaimonfaataiig SOP FESS SEPIA, GIGI N ES FF PO 232 

D. Das Wirkungsmuster des Ipl-Faktors. . .. .......-2222684 232 
1. Allgemeine Merkmale der geschidigten Organe ........... 232 

a) Gehirn und Imaginalscheiben ..............224.4-. 233 

el NE gS ee ee ee Pe ee eee Pee ee Oe cen 235 
fay RNa OS ee at tr at ak Ban ar a la RS A Se ali at aa 237 

d) Imaginaler Ring der Speicheldriise ............... 237 

e) Allgemeine Folgerungen. . .... 2... 2 2 2s eee ewe 238 

2. Manifestationsbeginn . .. . 2. 1 2 ee we ew ew ww ww ww 238 

oy REE TIGRE 8S re Se ea ee ec Se 6 ame grees 239 
LeBel al at aie Tact aca Re ae ar aerate ai Clie aoe are 240 
lier als Letaliaktots | \5 275 SRR Sa Sah OI PR 240 

2. Zum cytologischen Effekt des lpl-Faktors ..........+4.44.. 242 
Zusammenf. BME Se Sa fay Sie) ade gag ag ae em pn Rigah 244 
Tateratar oe 5 ee ee Ae eae Saege oe ee et ee nh ewe eee 245 


A. Einleitung. 

In einer vorlaiufigen Mitteilung beschrieb GLoor (1951) einen hohen 
Grad von Polyploidie, der in den Ganglienzellen des Larvengehirnes von 
Drosophila hydei nach langerer (etwa 10tagiger) Behandlung der Larven 
des 3. Stadiums mit einer Temperatur von etwa 10°C auftrat. Die 
beobachteten Effekte konnten nur in Tieren eines Marokko-Stammes 
von D. hydei festgestellt werden, waihrend die Larven eines Zircher 
Stammes derselben Art keine Reaktion auf Kaltebehandlung zeigten. 

* Ausgefiihrt mit Unterstiitzung durch die GzorcEs und ANTOINE CLARAZ- 
Schenkung. Dem Kuratorium der Schenkung danken wir bestens fiir die uns 
gewahrte Hilfe. Der eine von uns (H. St.) ist gleicherweise der JaNGGEN-P6HN- 
Stiftung St. Gallen fiir ihre Unterstiitzung zu Dank verpflichtet. 

Herrn Prof. Dr. E. Haporn danken wir herzlich fiir das unserer Arbeit ent- 
gegengebrachte Interesse. 
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Eine nahere Bearbeitung de: Erscheinung ergab, entgegen der 
urspriinglichen Deutung Gioors, daB die beobachtete Polyploidie in 
keiner ursichlichen Beziehung zur Kaltebehandlung steht. Dieselben 
cytologischen Effekte traten bei Aufzucht bei 25°C zutage. Sie mani- 
festierten sich zudem nur in einer verschwindend kleinen Zahl der unter- 
suchten Larvengehirne aus Massenzuchten des Marokko-Stammes. Wenn 
auch der scharfe Gegensatz zwischen normalen und polyploiden Gehirnen 
eine genetische Ursache nahelegte, so konnte es sich doch nicht um eine 
fiir alle Tiere des betreffenden Stammes verbindliche Bedingung handeln. 
Es wurde deshalb vermutet, daB ein bestimmter Genotyp innerhalb des 
Marokko-Stammes die beobachteten Effekte bedingte. 

Zur weiteren Analyse der Erscheinung wurden zahlreiche Einzel- 
paarzuchten von Fliegen des Marokko-Stammes angesetzt und die Lar- 
vengehirne ihrer Nachkommenschaft getrennt cytologisch untersucht. 
Von insgesamt 89 Paarzuchten (total 2282 Gehirne untersucht) zeigten 
sich in 84 Zuchten lediglich normale cytologische Verhiltnisse. In den 
verbleibenden 5 Zuchten konnten Polyploidie-Effekte in 10—26% der 
untersuchten Larven nachgewiesen werden. Der beobachtete Anteil 
betroffener Larven bewegte sich in der Mehrzahl der Falle nahe um 25%. 
Da zudem die im Zusammenhang mit der Polyploidie auftretenden 
Erscheinungen (vgl. 8. 234) eine Letalitat der betroffenen Larven ver- 
muten lieBen, erschien es naheliegend, sie als den homozygoten Effekt 
eines rezessiven Letalfaktors aufzufassen. Die weiteren Zuchten wurden 
unter diesem Gesichtspunkt angesetzt. Die ausfiihrliche genetische 
Analyse soll an anderer Stelle dargestellt werden. Hier beschrinken wir 
uns auf die Erwahnung der wesentlichen Resultate als Grundlage fir 
die folgende Darstellung der homozygoten Effekte. 

Mit dem Symbol lp] (= letal-polyploid) wird ein rezessiver auto- 
somaler Letalfaktor von D. hydei bezeichnet, der in homozygotem Zu- 
stand eine unregelmaBige Polyploidie in den Ganglienzellen des Gehirnes 
bewirkt. Die letale Phase ist in der Majoritat der Fille das spite 3. Lar- 
venstadium. Die homozygoten Larven iiberleben wahrend langerer Zeit 
das Verpuppungsalter der normalen Tiere. Ein Teil der letalen Larven 
erreicht mit sehr variabler Rate das Vorpuppenstadium. Die Pupari- 
sierung wird wahrscheinlich durch geringe Bevélkerungsdichte der Lar- 
venzucht begiinstigt. Nach der Klassifikation von Haporn (1951) ist 
der [pl-Faktor der Gruppe der L/Pr-Grenzletalen zuzurechnen. Die 
heterozygoten Larven und Imagines sind vom Wildtyp morphologisch 
nicht unterscheidbar. 

Da keine markierten Stémme zur Verfiigung standen, konnte der 
Faktor nicht lokalisiert werden. Die Natur der Mutation — genisch oder 
strukturell — war nicht néher zu bestimmen. Eine vorlaufige Unter- 
suchung der Speicheldriisenchromosomen von heterozygoten Larven 
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ergab jedoch keine groben strukturellen Unterschiede der Paarungs- 
partner. 

Die folgende Beschreibung der Cytologie und des Wirkungsmusters 
des neuen Letalfaktors beschrankt sich auf die letalen Larven. Die 
cytologischen Verhiltnisse in letalen Puppen zeigten, soweit sie unter- 
sucht wurden, keine Unterschiede gegeniiber den Larven. Die Darstel- 
lung kann deshalb als typisch fiir die Manifestationsweise in den homo- 
zygoten Tieren gelten (im folgenden kurz als lpl-Effekt usw. bezeichnet). 
Die Auswirkungen auf die Metamorphose der Organe in den letalen 
Puppen bleiben noch zu untersuchen. 


B. Material und Technik. 

Die Untersuchungen wurden an einem Marokko-Stamm von D. hydei (ge- 
sammelt im Sommer 1949 von H. Gioor in Rabat) durchgefiihrt. Es wurde die 
iibliche Mais-Standardfutter-Technik angewandt (Zuchttemperatur 25 + 1/, °C). 

Da keine Inversionsstamme zu einer balancierten Weiterzucht zur Verfiigung 
standen, muBten in jeder Generation aus einer gréBeren Serie von Einzelpaar- 

zuchten heterozygote Elternpaare ausgelesen werden. Dazu war die Untersuchung 
ihrer Nachkommenlarven notwendig (Vorhandensein von 25% homozygoten Larven 
bei Heterozygotie beider Eltern). Die Auslese wurde erst auf Grund cytologischer 
Praparate der Larvengehirne vorgenommen. Spater konnten die letalen /pl-Larven 
ohne cytologische Untersuchung bereits bei der Sektion an Hand der veranderten 
Imaginalscheiben erkannt werden. Zur Gewinnung homozygoter lpl-Larven wurden 
sodann mehrere derart ausgewahlte heterozygote Elternpaare in einem in bestimm- 
ten Zeitintervallen gewechselten Gelegeglas gehalten. 

Zur Farbung der Larvenorgane zu cytologischen Zwecken und zur Bestimmung 
des Wirkungsmusters wurde durchwegs Orcein verwendet (etwa 2%ige Lésung in 
65% Essigsiure). Gute Resultate ergab einzig das GriiLersche Produkt nach 
1/,—Istiindiger Farbedauer. Die Farbung wurde jeweils in einem Tropfen der 
Lésung in einem hohlgeschliffenen Objekttriger vorgenommen. 

Zur Darstellung der Imaginalscheiben eignet sich eine einfache Feulgen- 
Totalpraparation. Flache Organe (z. B. Fliigel-Imaginalscheiben) werden auf dem 
Objekttrager zum Eintrocknen gebracht, hierauf mit einem Celloidinfilm iiberzogen 
und die iibliche Feulgen-Methode angewandt. Dasselbe Vorgehen erlaubte an 
Speicheldriisen eine fehlerfreie Bestimmung der Zeilenzahlen. 

Organmessungen wurden an frisch praparierten Larven vorgenommen; die 
Bestimmung der K6rpergréBe erfolgte nach vorheriger Narkose in Wasser mit 
Atherzusatz. 

C. Cytologische Analyse. 
1. Zur Normalcytologie von D. hydei. 

Die Normalcytologie von D. hydei ist von mehreren Autoren darge- 
stellt worden (vor allem Hertz 1933). Der diploide Chromosomensatz 
dieser Drosophila-Art umfaBt 4 stabférmige Autosomenpaare, 1 Paar 
punktférmiger Elemente, dazu ein metazentrisches X- und ein akro- 
zentrisches Y-Chromosom im Mannchen oder 2 X-Chromosomen im 
Weibchen (Abb. la—d). Die stabférmig erscheinenden Autosomen sind 
in Wirklichkeit ebenfalls akrozentrisch mit auBerst kleinem zweitem 
Arm. D.hydei reprisentiert einen Fall atypischer Heterochromatin- 
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verteilung (Hxrrz 1933): Den Autosomen fehlt das z. B. fiir D. melano- 
gaster charakteristische proximale Heterochromatin (vgl. aber FuBnote 1, 
S. 228). Letzteres ist auf die Geschlechtschromosomen beschrankt 


hal, 


Abb. la—d. Normale diploide Chrom atze von Dr hydei aus larvalen 
Neuroblastenmitosen. a, b 2: Siasiaone (XY); c,d Weibchen (XX). Vergr. 2080. 








Abb. 2. Prophase, Hiillzelle des larvalen Hodens. x  partiell, Y total heterochromatisch. 
Autosomen somatisch gepaart. Vergr. 3260. — Vgl. FuBnote 1 8S. 228. 


(Abb. 2). Das Y ist total heterochromatisch; das metazentrische X 
besitzt. einen vollstiindig heterochromatischen Arm und proximales 
Heterochromatin im zweiten Arm. 
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2. Cytologie des Ipl-Gehirnes. 

Wie spiter darzustellen ist (S. 232), sind die cytologischen Effekte 
des /pl-Faktors neben dem Gehirn in einer Reihe weiterer Organe nach- 
weisbar. Die wesentlichen Merkmale stimmen an allen Wirkungsorten 
iiberein. Da sie im Gehirn am auffalligsten zutage treten und hier zudem 
die besten Farbungsbedingungen der Chromosomen herrschen, bezieht 
sich die folgende Darstellung der lpl-Cytologie ausschlieBlich auf Gan- 
glienzellen. 


Abb. 3. Octoploide Ipl-Zelle. Chromosomen stark verkiirzt, ohne Orientierung. 
Centromeren ungeteilt. Vergr. 2550. 


Die Mitosen im Gehirn der homozygoten /pl-Larve des 3. Stadiums 
zeigen als wesentlichen Unterschied gegeniiber normalen Mitosen eine 
stark verkirzte, kugelige bis kubische Chromosomenform (Abb. 3). Im 
Zustand der maximalen Verkiirzung miBt der lange Arm eines stab- 
formigen Autosoms 0,7—1 u in der Lange bei etwa gleicher Dicke der 
beiden Spalthalften. In den groBen Ganglienzellen des Gehirnes nor- 
maler Kontrollen zeigen sich demgegeniiber spitmetaphasische Chromo- 
somen von 24 Linge und 0,5 Dicke (etwas kleinere Werte in den 
kleineren Ganglienzellen). 

Friihere prometaphasische Zustiande zeigen, daB die Chromosomen- 
verkiirzung als eine ,,Uberspiralisierung’‘ zustande kommt. In den 
Abb. 4 und 5 ist noch die langgestreckte Chromosomenform deutlich ; 
Centromer und kleiner zweiter Arm sind vom Hauptarm scharf abge- 
setzt. Das Euchromatin ist durch geringere Nukleinisation noch vom 
Heterochromatin unterscheidbar. In spiteren Zusténden sind keine 
Differenzierungen mehr im Farbbarkeitsgrad nachzuweisen. 
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Mit der Verkiirzung lauft eine zunehmende Individualisation der 
beiden Spalthalften parallel (Abb. 3 und 6). Der Langsspalt beschrankt 


Abb. 4. Tetraploide Ipl-Zelle, 3, Prometa- 
phase. 2 X-, 2 Y-Chromosomen mit starker 
gefarbtem Heterochromatin. Vergr. 2550. 


sich erst auf den langen Chromo- 
somenarm. In spitesten Meta- 
phasen sind auch Centromer und 
kurzer Chromosomenarm sichtbar 
geteilt. Im Heterochromatin ist die 
Teilung bedeutend weniger ausge- 
pragt und geht zogernder vor sich. 

Auf den Zustand der Abb. 6 
folgt in der Regel keine Anaphase, 
die Mitose bleibt im metaphasischen 
Zusiand blockiert (Ausnahmen vgl. 
S. 230). Nachdem die Spalthialften 
sich voneinander getrennt haben, 
wird entweder ein Ruhekern resti- 
tuiert, oder es erfolgt direkt aus 
der Metaphase durch Verklumpung 
der Chromosomen die Bildung 


eines pyknotischen Kérpers, welchem keine weitere mitotische Potenz 


mehr zukommt. 


Abb. 5. Teteaploid- ieee Ipl-Zelle, 2, 
phase. 4X-Chromosomen mit deutlichem Heterochro- 
matin. Aneuploidie fiir die punktférmigen Elemente. 


Vergr. 2550. 


Prometa- 


Mehrfach wiederholte Restitution trifft im Gehirn 


vor allem fiir die Riesen- 
zellen zu. Die kleineren 
Ganglienzellen neigen be- 
reits nach einem oder zwei 
Restitutionszyklen zur 
pyknotischen Verklum- 
pung. Ferner kann Pyk- 
nose ohne vorangegan- 
gene Restitutionskernbil- 
dung eintreten. 
Zwischen Metaphase- 
blockierung und verkiirz- 
ter Chromosomenform be- 
steht offenbar eine direkte 
ursichliche Beziehung. 


Chromosomenverkiirzung 
ist ein wesentliches Sym- 
ptom vieler direkt oder 
indirekt auf den achro- 
matischen Apparat einwirkender Agentien oder Behandlungsmethoden. 
Der Metaphase-Stop fiihrt durch Verlingerung der Metaphasezeit 
gleichzeitig zu einer starken Anreicherung von Mitosen mit nukleinisierten 
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Chromosomen, was ein weiteres charakteristisches Merkmal des lpl-Ge- 
hirnes darstellt (Abb. 7). Hiaufig finden sich in gréBeren Regionen 


identische Mitosezustande (Prometaphasen, Me- 
taphasen oder Pyknosen) gehauft vor. Darin 
besteht Ubereinstimmung mit der Norm, da 
auch im normalen Larvengehirn von Droso- 
phila dieselben Mitosephasen in'der Regel das 
ganze Organ oder gréBere Bezirke desselben 
kennzeichnen, d. h. die Kernteilungen schub- 
weise vor sich gehen. 

Die Bildung von Restitutionskernen aus 
blockierten Metaphasen ist die Grundlage fiir 
die Entstehung polyploider Kerne. Die Restitu- 
tion ist als Vorgang schwer zu verfolgen; wahr- 
scheinlich erfolgt sie iiber eine pyknotische 
Metaphase, wie bei der degenerativen Ver- 
klumpung, und anschlieBende Auflockerung zur 
Ruhekernbildung. Der ProzeB ist aus den spat- 
metaphasischen Bildern und aus dem Vorkom- 


Abb. 6. Spite Metaphase 
einer polyploiden [pl-Zelle. 
Aquatorialansicht. Etwas 
unregelmaBige Metapha- 
senordnung. Spalthalften 
getrennt, Centromeren ge- 
teilt. Nicht alle Chromo- 
somen beriicksichtigt. 
Vergr. 3200. 


men polyploider Interphasen- und Prophasenkerne mit Sicherheit zu 
erschlieBen. — Bei der Mutation cancroidea von Antirrhinum majus 





Abb. 7. Lokal gehaufte blockierte Ipl-Metaphasen, tetraploid. Vergr. 1650. 


(Stern 1942), die zu ahnlichen polyploiden Chromosomenbildern fihrt, 
wird ein endomitotisches Verhalten der Chromosomen fiir die Ent- 
stehung polyploider Kerne verantwortlich gemacht. tm Jpl-Gehirn von 


D. hydet sind hingegen keinerlei Anzeichen von Endomitose vorzufinden. 
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Restituierte Interphasen besitzen im Gehirn noch weitgehend un- ° 
beeintrachtigte mitotische Potenzen (zu den iibrigen Organen vgl. 
S. 232). Mehrfach wiederholter Mitoseeintritt mit anschlieBender Meta- 
phasearretierung und Restitution fiihrt besonders in den Riesenzellen 
des Gehirnes zu extrem hohen Polyploidiegraden. In vielen Fallen sind 
Zellen mit weit iiber tausend Chromosomen vorzufinden. Die /pl-Merk- 
male der Chromosomen gelten hierbei sowohl fiir polyploide Mitosen, 
wie auch fiir diploide Metaphasen des ersten arretierten Zyklus. 





Abb. 8'. Octoploide frithe Ipl-Pro hase, ?. 8 X-Chromosomen mit stark nukleinisiertem 
Heterochromatin. Vergr. 2080. 


Die Prophase polyploider Kerne zeigt mit der Norm iibereinstim- 
mende Nukleinisationsverhaltnisse von Eu- und Heterochromatin. Bei 
Mitoseeintritt treten zuerst die durch eine achromatische Liicke (Cen- 
tromer) unterbrochenen heterochromatischen Regionen der Geschlechts- 
chromosomen hervor. Dadurch ist oft bereits in Prophasen Geschlecht 
und Polyploidiegrad kenntlich (Abb. 8)!. Das Heterochromatin bleibt 
bis in die Prometaphase an seiner stérkeren Farbbarkeit vom Euchro- 
matin unterscheidbar. 


1 Abb. 8 zeigt mehrere durch eine achromatische Liicke (Centromer) unter- 
brochene Autosomenenden, welche im Nukleinisationsgrad zwischen dem typischen 
Heterochromatin der X-Chromosomen und dem Euchromatin der Autosomen stehen. 
Diese 6fter zu beobachtende Situation entspricht wahrscheinlich dem sekunddren 
Heterochromatin von LE CatvEz (1949) bei D. immigrans, das spaiter und schwacher 
sich nukle‘aisiert als das primaire. Es betrifft bei D. hydei eine proximale Partie 
mit dem kleinen Arm einzelner (nicht aller) stabformiger Autosomen (vgl. auch 
Herrz 1933, S. 274 unten und Abb. 20b). Méglicherweise gilt dasselbe fiir die 
proximale Region des punktférmigen Chromosoms (vgl. besonders Abb. 2). 
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Die Nukleolen in prophasischen polyploiden Kernen variieren in 
‘Zahl und GréBe (Abb. 8 und 9). Offenbar handelt es sich teilweise um 
Sammelnukleolen, an deren Aufbau mehrere nukleolenbildende Chromo- 
somen beteiligt sind. Eine Beziehung der Nukleolen zu den Geschlechts- 
chromosomen ist nicht in allen Fallen eindeutig verifizierbar. Meist 
liegen sie in Kontakt mit dem kurzen proximalen heterochromatischen 
Abschnitt des X-Chromosoms (wie bei Herrz 1933, Abb. 20c). 





ee nee 


Abb. 9. Hochpolyploide frithe Ipl-Prophase, 2. Mindestens 24 X-Chr ahlbar. 





Mehrere Nukleolen. Vergr. 2080. 


Die regelmaBigen Nukleinisationsverhaltnisse stark polyploider Kerne 
wie auch die Tatsache, daB selbst in stark iiberalterten lpl-Larven zahl- 
reiche Prophasen vorzufinden sind, lassen vermuten, daB Ruhekerne 
und Mitoseeintritt nicht beeintraichtigt werden und sich die lpl-Stérung 
primar ausschlieBlich auf Metaphasen bezieht. 


Restitution als polyploidisierender Vorgang léBt nur ganzzahlige 
Vielfache der diploiden Zahl im Sinne der Reihe 2n, 4n, 8n, 16n, 32n... 
erwarten. Im wesentlichen ist diese Forderung erfillt; triploide oder 
pentaploide Kerne konnten nie aufgefunden werden. Im einzelnen zeigen 
sich hin und wieder Abweichungen von exakten Polyploidiegraden, selten 
bereits vom tetraploiden Zustand an (z. B. in Abb. 5 in bezug auf die 
kleinen punktférmigen Elemente). Sie werden haufiger mit steigendem 
Alter der Larve und wachsendem Polyploidiegrad. Die Entstehungs- 
weise solcher aneuploider Chromosomensatze konnte nicht naher ver- 
folgt werden. 
















































Abb. 10. Polyploide logtephige) Anaphase ciner 
Ipl-Zelle. Vergr. 2550. 


Abb. 11. 7sochpolyploide Ipl-Metaphase mit 4quatorialer 
Ordnung der Chromosomen, °. Etwa 172 groBe Chromo- 
somenarme (+) zéihlbar, d.h. mindestens 28-ploid. 

Vergr. 2550. 
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Trotzdem alle bisher 
aufgefiihrten JUpl-Merk- 
male mit der Metaphase- 
blockierung in direkter 
Beziehung stehen, ist 
die Unterbindung der 
Anaphase keine abso- 
lute. In seltenen Fallen 
sind diploide und poly- 
ploide Anaphasen fest- 
zustellen, selbst bei star- 
kerer Manifestation der 
Ipl-Effekte (Abb. 10). 
Aus dem Vorkommen 
ven polyploiden Ana- 
phasen ist zu schlieBen 
daB ein im Mitosever- 
lauf arretierter und re- 
stituierter Kern einen 
spater folgenden Mitose- 
zyklus erfolgreich be- 
enden kann. — Die sel- 
tenen Anaphasen zeigen 
immer einen regelmapi- 
gen Teilungsverlauf der 
Chromosomen. Es feh 


len ihnen die Merkmale 


einer Stérung des Nu- 
kleinsiurestoffwechsels 
(Chromosomenbriicken. 


: Fragmentationen), was 
- wieder eine primare 


Schadigung der Chromo- 
somen-Nukleinisation 
unwahrscheinlich macht. 

Metaphasenkerne zei- 
gen oft bis zu hoch- 
polyploiden Zustianden 
eine regelmaBige meta- 
phasische Ordnung der 
Chromosomen (Abb. 11). 
Mit steigendem Larven- 
alter machen sich zu- 
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nehmend Stérungen im Ablauf des Mitosezyklus geltend. Die Ab- 
normitét betrifft hauptsichlich den Spindelapparat und beeinfluBt 
damit die Metaphasenordnung. Deren Stérung ist jedoch in ihrem Aus- 
maB nicht mit dem Polyploidiegrad der betreffenden Zelle korreliert. 

Der achromatische Mitoseapparat wird sukzessive weiter abgebaut. 
In friheren Zustaénden zeigen polyploide Metaphasen eine regelmaBige 
bipolare Orientierung der Chromosomen, woraus zu schlieBen ist, dab 


Abb. 12. Polyploide Ipl-Zelle mit strahliger Anordnung der Chromosomen. Nicht alle 
Chromosomen beriicksichtigt. Vergr. 2550. 


2 Asterenpole mit einer vollstandigen Spindel aktiv sind. Spiater iiber- 
wiegen in hochpolyploiden Zellen monasterférmige Anordnungen der 
Chromosomen. In solchen sind die Konfigurationen strahlig bei pro- 
metaphasischem Nukleinisationszustand (Abb. 12). Nach maximaler Ver- 
kiirzung und Nukleinisation sind die Chromosomen oft regelmaBig auf 
einer Kugelfliche angeordnet. Ferner zeigen sich zunehmend Zellen ohne 
ersichtliche raumliche Ordnung der Chromosomen (wie in Abb. 3), welche 
offenbar keinerlei Aster- oder Spindelstrukturen mehr ausbilden. Wohl 
mit dem Fehlen der vom achromatischen Apparat ausgeiibten Krifte 
steht die Bildung gréBerer Chromosomenklumpen in alteren Stadien und 
bei extrem hohem Polyploidiegrad in Zusammenhang. Entsprechend zei- 
gen auch spite hochpolyploide Ruhekerne eine unregelmaBige Chro- 
matinverteilung mit zahlreichen Chromatinschollen. — Es ist hervorzu- 
heben, da8B mehrpolige Chromosomenanordnungen nie zu beobachten sind. 


Chromosoma. Bd. 5. 16 
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3. Zu enfassung. 

Aus der gegebenen Darstellung lassen sich die Hauptmerkmale der 
lpl-Cytologie folgenderma8en zusammenstellen : 

1. Arretierung aktiver Mitosen in Metaphase. 

2. Verkiirzte Chromosomen in blockierten Mitosen. 

3. Bildung von Restitutionskernen, Polyploidie. 

4. Pyknotische Degeneration. 

Aus den Befunden geht hervor, daB einzig aktive Mitosen gehemmt 
werden. Diploide Ruhekerne sind von normaler Struktur, ihr Mitose- 
eintritt ist nicht unterdriickt und scheint unbeeinfluBt zu sein. 

Die primaire Schadigung betrifft den achromatischen Apparat. Die 
Spindel wird vorerst einzig in ihrer Funktion gehemmt und damit die 
Anaphasenbewegung unterbunden. Dazu kommt eine je nach Mani- 
festationsstirke mehr oder weniger ausgeprigte und erst spiater sich 
aiuBernde Schidigung im Spindelaufbau. 

Die Chromosomen-Nukleinisation zeigt keine Abweichungen gegen- 
iiber der Norm. UnregelmaBige Verklumpungen und Verklebungen 
treten erst in spiten Manifestationsstadien auf und diirfen als sekundire 
Erscheinungen gewertet werden. 





D. Das Wirkungsmuster des Ip!-Faktors. 
1. Allgemeine Merkmale der geschidigten Organe. 

Es wurde bereits erwahnt, daB die Wirkung des /pl-Faktors auBer 
dem Gehirn eine ganze Reihe weiterer Organe umfaBt. Die cytologischen 
Effekte stimmen in allen betroffenen Organen prinzipiell tiberein. Zwi- 
schen Gehirn und iibrigen Wirkungsorten finden sich lediglich Unter- 
schiede im Grad der Manifestation. In der Regel erreicht die Polyploidie 
in den iibrigen Organen bei weitem nicht denselben exzessiven Grad 
wie in den Ganglienzellen. Mitosen mit héherer als tetraploider Kon- 
stitution sind selten. AuBerdem ist die metaphasische Ordnung der 
Chromosomen im allgemeinen starker gestért; im maximal nukleini- 
sierten Zustand liegen sie meist ungeordnet im Zellraum vor. Da offenbar 
die Restitutionsfahigkeit arretierter Mitosen geringer ist als im Gehirn, 
wird Pyknose zum Hauptmerkmal. In spiteren Zustanden zerfallt der 
geordnete Zellverband des entsprechenden Organs. 

Mit diesen Einschriankungen konnten alle wesentlichen /pl-Effekte 
in folgenden Organen der homozygoten Larven nachgewiesen werden: 

Gehirn 

Imaginalscheiben aller Beinpaare 

Augen- und Antennen-Imaginalscheiben 
Imaginalscheiben der Fliigel und Halteren 
Labial-Imaginalscheiben 
Genital-Imaginalscheibe (beide Geschlechter) 
Imaginaler Ring des Proventriculus 
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Imaginaler Ring der Speicheldriisen 

Kaudale imaginale Partie der Ringdriise (Anlagen des Corpus cardiacum, 
hypocerebrales Ganglion) 

Ventrikular-Ganglion 

Perikardiale K6rper (,,Blutbildende Organe“‘) 

Hoden 

Ovarien 

Anderseits fehlen jegliche sponiiiacas Kerneffekte in den nach- 

stehenden Organen oder Organsystemen : 
Matpieuische GefiBe 
Perikardiale Nephrozyten : 
Zweikernige Nephrozyten am Proventriculus (Guirlandenzellen) 
Samtliche Organe mit rein larvalen Funktionen, die im Verlauf der Meta- 
morphose abgebaut werden: Speicheldriisen, Darmepithel, Muskulatur, 
Fettgewebe, larvales Tracheensystem, larvale Ringdriise usw. 

Matricuische GeféBe und Nephrozyten sind die einzigen bereits 
wahrend des Larvenlebens funktionellen Organe, welche ohne Kernver- 
anderung in die Imago iibergehen. Sie besitzen dieselbe polytane 
Struktur der Kerne wie die rein larvalen Organe und erreichen wie die 
letzteren ihre definitive Zellenzahl bereits wahrend der Embryonal- 
periode. Sie unterscheiden sich also von den iibrigen Organen mit 
imaginalen Potenzen durch das Fehlen einer mitotischen Aktivitat 
wahrend der Larvenperiode. 

Die Zusammenstellung zeigt, daB die /pl-Effekte — unabhangig von 
der Korperregion — in allen imaginalen Organen mit postemb alen 
Mitosen zutage treten. Demgegeniiber bleiben larvale “oder imaginale 
Zellsysteme ohne postembryonale Zellvermehrung karyologisch unbe- 
einfluBt. Es darf daraus geschlossen werden, daB der lpl-Faktor spezifisch 
die postembryonale Mitose hemmt und speziell in Aufbau und Funktion 
des achromatischen Mitoseapparates zum Einsatz kommt. Ruhekerne in 
threr Funktionsphase bleiben strukturell unbeeinfluft. 

Die Expressivitaét des lpl-Faktors in homozygoten Larven ist be- 
trachtlichen individuellen Schwankungen unterworfen. Die Variation 
auBert sich cytologisch in einer Verschiedenheit des Grades nuklearer 
und zellulérer Degeneration, makroskopisch in einer variablen Wachs- 
tumshemmung entsprechender Organe in verschiedenen Individuen. 
RegelmaBige Unterschiede finden sich auBerdem in der Starke der 
Effekte in verschiedenen Organen, wie an einigen extremen Beispiclen 
gezeigt werden soll. 

a) Gehirn und Imaginalscheiben. 

Die Abb. 13a und b zeigen den augenfilligen Wachstumsriickstand 
von Gehirn und Imaginalscheiben in der homozygoten Ipl-Larve bei 
starker Expressivitat. Den topographisch richtig angelegten und ver- 
teilten Organen fehlt die differenzierte faltige Internstruktur der nor- 
malen Imaginalscheiben. Der Gewebszerfall auBert sich makroskopisch 


Chromosoma. Bd. 5. 16a 
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a 
Abb. 13a u. b. Gehirn mit Lmaginalscheiben a der verpuppungsreifen normalen Larve, 
b der letalen Larve gleichen Alters bei starker Expressivitat. 1 Hemispharen, 2 Verbund- 
ganglion mit abdominalen Nerven. Imaginalscheiben: 3 Augen, 4 Antennen, 5 erstes Bein- 
paar, 6 zweites Beinpaar (ventrale Pro- und Mesothorakalscheiben). Die Ringdriise ist 
weggelassen. In a wurden die Anlagen des zweiten Beinpaares nach hinten gedreht, ferner 
in beiden Bildern die Kopfanlagen etwas seitlich verschoben, um die Imaginalscheiben des 
ersten Beinpaares sichtbar zu machen. Vergy. 45. 





a b 
Abb. 14a u. b. Fliigel-Imaginalscheiben (dorsale Mesothorakalscheiben) a der normalen 
verpuppungsreifen Larve, b der letalen Larve gleichen Alters bei mittlerer Expressivitat. 
In b pyknotisches Zentrum, Organ ohne Differenzierung. Feulgen-Totalpraparate. 
Vergr. 70. 
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in einem unregelmaBig opaken Aspekt des Organs. Die Anlagen sind 
mit pyknotischen Kernen angefiillt (vgl. auch Abb. 14). — Das Gehirn 
ist in Wachstum und auBerlicher Differenzierung weniger stark behindert 
(Tabelle 1). Méglicherweise hangt das damit zusammen, da8 im Gehirn 
weitgehend Restitution zu polyploiden Arbeitskernen mit Plasmazu- 
wachs der Zellen stattfindet, waihrend in den Imaginalscheiben der 
PyknoseprozeB vorherrscht. 


Tabelle 1. GréBenmafe (in js) einiger imaginaler Organe von verpuppungsreifen 
normalen (+-/+- und +-/ipl) und letalen (Ipl/lpl) Larven von D. hydei. 


























Zuchttemperatur 25 + 1/,° C. 
Alter : normal letal 
Organ n. Abl. |Geschlecht N Mim N Mam 
Gehirn: Breite der. 
Hemispharen . . | 165+2Std| $+ 9] 24 | 604,6+ 6,10] 14 | 447,9+ 7,24 
Hoden 
Lange. .... 170+1 Std 3 9 | 481,0+ 6,98 8 | 345,0+ 21,32 
Breite. .... 9 | 321,8+ 9,31 8 | 220,1+ 11,25 
Fligel-Imaginal- 
scheibe 
Lange . 171+2S8Std]| g¢+ 92] 19 | 678,9+20,50 | 17 | 398,2+ 17,71 
Breite 19 | 406,8+ 10,23 | 17 | 206,5+ 10,51 








Die Fligel-Imaginalscheiben der lJpl-Larven (Abb. 14) zeigen die- 
selben Merkmale wie die iibrigen thorakalen Anlagen. Die Schadigung 
betrifft auch hier die Gewebsdifferenzierung, wahrend die Topographie 
des Organs (Lage in der Larve, Beziehungen zum Tracheensystem) nor- 
mal erscheint. 

b) Gonaden. 

Hoden. Im Hoden der Larve kénnen folgende zellulire Elemente 
unterschieden werden: 1. Epitheliale Hiillzellen, 2. Apikalzellen und 
3. Spermatogonien des germinativen Bildungszentrums am cephalen 
Pol,-4. primaire Spermatozyten, die zur Hauptsache die Massenentwick- 
lung des Larvenhodens bedingen, und 5. die scharf abgesetzten somati- 
schen Terminalzellen des kaudalen Poles (Gricy 1931, GLoor 1943, 
Gricy und Asorm 1944). Zwischen den Spermatozyten finden sich 
auBerdem interstitielle somatische Zellen verstreut. 

Die typischen /pl-Kerneffekte sind in allen somatischen Teilen des 
Hodens vorzufinden mit besonders starker Manifestation im somatischen 
Zentrum (zahlreiche blockierte diploide und polyploide Mitosen, chro- 
matinreiche Riesenkerne, Pyknose, Zellzerfall). Der somatische Pol des 
Ipl-Hodens ist kleiner als in gleichaltrigen normalen Kontrollen. 

Im germinativen Hodenzentrum sind die /pl-Effekte nur sehr schwach 
ausgeprigt oder fehlen vollstaéndig. Aktive oder arretierte spermato- 
goniale Mitosen sind selten; es fehlen die fiir den normalen Hoden 
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charakteristischen gréBeren Gruppen von Spermatogonien in iiberein- 
stimmender Mitosephase. Polyploidie konnte nie beobachtet werden. 
Hoden von iiberalterten Larven zeigen etwas gréBeren Chromatinreich- 
tum der Interphasen am cephalen Pol als die normalen Kontrollen und 





Abb. 15. Ipl-Effekte im Ovar der letalen Larve, Ubersichtsbild. Nur chromatische Kom- 

ponenten beriicksichtigt; ein Teil der Ruhekerne weggelassen. a Diploide, b polyploide 

(meist tetraploide) spite Metaphasen, c diploide, d polyploide Ruhekerne, e verklumpende 

spite Metaphase, f pyknotische Kerne aus verklumpten Mitosen. — Orcein-Quetsch- 
praparat. Vergr. 1200. 


wenige pyknotische Kerne. Letztere sind eventuell auf blockierte 
Mitosen von somatischen interstitiellen Zellen in der germinativen Region 
zuriickzufiihren. Da auch in normalen Hoden einzelne degenerierende 
Kerne vorzufinden sind, kénnen sie nicht mit Sicherheit auf die Wir- 
kung des Jpl-Faktors zuriickgefiihrt werden. Wahrscheinlich behindert 
hier Homozygotie fiir den I/pl-Faktor bereits den Mitoseeintritt der 
Spermatogonien. Das lé8t sich auch indirekt aus der zuriickbleibenden 
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Massenentwicklung des /pl-Hodens schlieBen (Tabelle 1). Da die Sper- 
matozyten weder in ihrer GréBe noch in bezug auf die Kernstruktur 
gegeniiber den normalen Kontrollen konstante Unterschiede aufweisen, 
muB ihre Zahl bedeutend kleiner sein (vgl. auch S. 241). 

Ovar. Das cytologische Bild des Jpl-Ovars entspricht jenem des 
somatischen Hodenanteils. Es sind alle Jpl-Merkmale aufzufinden 
(Abb. 15). Da im larvalen Ovar die somatischen und germinativen 
Elemente raumlich und strukturell wenig differenziert sind, lassen sich 
keine Aussagen gewinnen iiber eine verschiedene Reaktivitat. 


c) Ringdriise. 

Die Ringdriise enthalt neben den groBen larvalen Driisenzellen die 
unpaare Anlage des Corpus allatum (,,zentraler Ringdrisenteil“) und 
die paarigen, lateral und kaudal gelegenen Primordien der Corpora 
cardiaca (Voat 1942, BopEnstEIN 1950). An die letzteren schlieBt 
kaudal und ventral das Ganglion hypocerebrale an. Die 3 letzteren 
Bestandteile iibernehmen imaginale Funktionen. 

In der relativ groBzelligen Anlage des Corpus allatum fehlen die Ipl- 
Effekte. Es konnten jedoch auch in normalen verpuppungsreifen Kon- 
trollarven keine Mitosen aufgefunden werden. Wahrscheinlich tritt eine 
mitotische Aktivitat im Corpus allatum erst spater (nach Puparisierung) 
ein. Im 3. Larvenstadium sind seine Zellen nur wenig von denen des 
umgebenden larvalen Ringdriisenteiles differenziert, im Gegensatz zu 
deutlich mitotisch aktiven imaginalen Zellkomplexen desselben Organs. 

In den Anlagen der Corpora cardiaca und im hypocerebralen Ganglion 
sind Jpl-Effekte in ausgewachsenen Larven nachweisbar. Polyploidie 
konnte nicht beobachtet werden, hingegen finden sich in geringer Zahl 
arretierte diploide Mitosen mit kontrahierten Chromosomen neben 
pyknotischen Kernen. Die /pl-Effekte sind nur .schwach angedeutet 
und nicht in jedem Fall mit Sicherheit aufzufinden. Die Maximalzahl 
der in einem hypecerebralen Ganglion bestimmten Zahl diploider Jpl- 
Mitosen betrug 10, ist aber meist bedeutend kleiner. Als kleines und 
wenigzelliges Organ besitzt es jedoch auch in normalen Kontrcllen eine 
nur sehr geringe Mitosenhiufigkeit (beobachtete Maximalzahl: 3). 


d) Imaginaler Ring der Speicheldriise. 

Die Anlage der imaginalen Speicheldriise zeigt relativ oft polyploide 
(maximal tetraploide) Zellen und Mitosen (bezogen auf die Gesamtzahl 
der /pl-Mitosen). Pyknotische Kerne wurden nur selten angetroffen. 
Das z. B. gegeniiber den Imaginalscheiben verschobene Verhialtnis von 
Mitose und Pyknose kann mit dem relativ spaiten Mitosebeginn im 
imaginalen Ring in Zusammenhang gebracht werden. 
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e) Allgemeine Folgerungen. 

Die Ubersicht tiber die betroffenen Organe lat folgende allgemeinen 
Schliisse zu: 

Homozygotie fiir den /pl-Faktor manifestiert sich besonders stark in 
jenen imaginalen Organen, welche wahrend des Larvenlebens eine starke 
Zellvermehrung und eine relativ hohe Mitosenfrequenz aufweisen. Am 
starksten geschidigt sind die Organe mit Hauptzuwachs im 3. Larven- 
stadium. Wenigzellige Organe mit kleiner Vermehrungsrate ihrer Zellen 
werden in Wachstum und histologischer Differenzierung nur schwach 
gehemmt. Die Mitosefrequenz des Normalorgans ist dem Ipl-Manifesta- 
tionsgrad positiv korreliert. Hierin erweist sich in Ubereinstimmung mit 
den cytologischen Befunden eine spezifisch mitosehemmende Wirkung 
des /pl-Faktors. 

2. Manifestationsbeginn. 

Es bleibt zu untersiiehen, ob sich die /pl-Stérung erst postembryonal 
manifestiert oder bereits in embryonalen Mitosen zutage tritt. Die 
bedeutsame Frage des Manifestationsbeginns wurde auf verschiedene 
Art und Weise zu entscheiden versucht. 

1. Eine direkte Untersuchung embryonaler Mitosen wurde an Feulgen- 
Totalpraparaten verschiedenaltriger Embryonen durchgefiihrt. An sol- 
chen konnten keine l/pl-Bilder aufgefunden werden. 

2. Eine indirekte Priifung ergibt die Bestimmung der Zellenzahl von 
larvalen Organen. Gros (1952) untersuchte bei D. melanogaster die fir 
den Letalfaktor Igi (lethal giant larvae) homozygoten larvalen Speichel- 
driisen und fand kleinere Zellenzahlen als in den normalen Kontrollen, 
Er schlo8 daraus, daB der Jgl-Faktor neben einer larvalen Wachstums- 
hemmung eine frihzeitige embryonale Reduktion des Anlagematerials 
bewirkt. Bei embryonaler Manifestation der Jpl-Effekte bei D. hyde: 
ware im besonderen durch Mitosehemmung eine Erniedrigung der 
Zellenzahlen zu erwarten in embryonal festgelegten Zellsystemen. Eine 
entsprechende Kontrolle wurde an den Speicheldriisen vorgenommen. 
Wie Tabelle 2 zeigt, sind die Durchschnitte der Zellenzahlen in normalen 


Tabelle 2. Zellenzahlen der larvalen Speicheldriisen normaler (+-/+- und +/lpl) und 
letaler (lpl/lpl) Larven von D. hydei. 
Nur mannliche Larven einer einheitlichen Zucht beriicksichtigt. 
N=10 fir alle Werte. 























Unterschied der 
Normal Letal Durchschnitte 
Mim : Mim 
t P 
Kleiner Schenkel ...... . 127,5-+2,70 | 124,0+1,68 | 1,044 | 0,4—0,3 
GroBer Schenkel ....... 137,5+2,46 | 135,3-+43,16 | 0,522 | 0,7—0,6 
WA es eee 265,0-+4,76 | 259,3+4,02 | 0,868 | 0,4—0,3 
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und letalen Larven nicht signifikant verschieden. Bei D. melanogaster 
wurde festgestellt, daB die Mitoseaktivitat in den Primordien der larvalen 
Speicheldriisen in der 8. Std nach Eiablage eingestellt wird (Sonnzn- 
BLICK 1950). Es 148t sich daraus schlieBen, da8 lpl-Homozygotie bis 
zu diesem Zeitpunkt noch keine Mitosestérung zur Folge hat. 


3. Die Gehirne junger Larven von definiertem Alter aus Nachzuchten 
heterozygoter Elternpaare wurden cytologisch untersucht. Die geringe 
Entwicklung der Imaginalscheiben 148t noch keine auBerliche Unter- 
scheidung der normalen von den /pl-Larven zu. Die ersten Mitoseeffekte 
konnten an Larven im Alter 66 + 2 Std nach Ablage nachgewiesen werden. 
Polyploide (maximal tetraploide) Kerne oder Mitosen sind noch selten. 
Die kurze Chromosomenform ist in vielen Fallen deutlich ausgeprigt. 
Eine eindeutige Zuordnung der Gehirne zu einem der beiden alternativen 
Genotypen 1aBt sich jedoch in zahlreichen Fallen noch nicht durch- 
fahren. — Im Gehirn von Larven im Alter 50+ 2 Std nach Eiablage 
waren keine lpl-Effekte vorzufinden. 

Aus den Befunden geht hervor, daB die lpl-Effekie erst postembryonal 
zwischen 48 und 68 Std nach Eiablage, d:h. im Larvenalter zwischen 
24 und 44 Std, sichtbar manifest werden. 


3. Sekundare Effekte}. 


An homozygoten /pi-Larven treten in geringem Umfang weitere 
Kffekte zutage. Eine Wachstumshemmung karyologisch unbeeinfluBier 


Tabelle 3. GréBenmafe (in yu) der Speicheldriisen von verpuppungsreifen normalen 
(+/+ und +/Ipl) und letalen (lpl/lpl) Larven von D. hydei. 
Die Zahlen beziehen sich auf die jeweiligen Mittelwerte der beiden Schenkel. 
Zuchttemperatur 25 + 1/,°C. Alter nach Ablage: 169+ 21/, Std. 























Normal Letal 
N Mim =. N Mim 
3 Lange 10 2433,0 + 55,43 8 1579,8 + 42,49 
Breite 10 324,0+ 6,72 ' 8 159,6 + 17,06 
Q Lange 10 2731,5 + 59,19 10 1824,3 + 55,65 
Breite 10 332,7-+ 7,97 10 215,2 + 15,72 


larvaler Organe ist einzig an den Speicheldriisen in spéten Larvenstadien 
augenfillig (Tabelle 3). Da deren Zellenzahlen mit jenen der normalen 
Larven iibereinstimmen, ist geringeres Zellwachstum fiir den Riickstand 
verantwortlich. 

Das Kérperwachstum der Jpl-Larven ist nur in stark iibervolkerten 
Zuchten behindert. In schwach bevélkerten Kulturen erreichen sie 


1 Vgl. FuBnote 1 S. 241. 
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Tabelle 4. Kérperlange (in mm) normaler (+-/+- und +/lpl) und letaler (Ipl/ipl) 
Larven von D. hydei. 
Zuchttemperatur 25+-1/,9C. Alter nach Ablage: 163+ 2 Std. 








2 Unterschied der 
a8 Normal Letal Durchschnitte 
oS -_ 

$]N Mim N Mim t P 





3 29 6,36 + 0,040 7 6,880,155 | 4,557 <0,001 
20 |. 6,38+0,045 8 6,80-+0,173 | 3,081] 0,01—0,001 




















normale Kirpergr6é8e und kénnen sogar zu signifikant groBeren Werten 
gelangen (Tabelle 4). Letzteres gilt besonders fiir tiberlebende /pl-Larven. 

Stark iiberalterte Larven von reduzierter Vitalitét zeigen braune 
Verfarbungen der Nephrozyten am Perikard und am Proventriculus. Diese 
stellen zusammen mit Verfarbungen des Darminhaltes Anzeichen der 
Letalitat dar. 

Die erwaihnten Merkmale sind durchwegs unspezifischer Art und 
diirfen als sekundire bezeichnet werden. Sie kénnen auf die progressiv 
sich verstirkende physiologische Stérung im Organismus als Folge der 
Primiareffekte an den mitotischen Organen zuriickgefiihrt werden. 


E. Diskussion. 
1. pl als Letalfaktor. 

Manifestationsart und Wirkungsmuster eines Letalfaktors lassen zu- 
sammen Riickschliisse zu tiber die Wirkungsweise des verantwortlichen 
mutierten Locus, zugleich tiber die Art der Steuerung normaler Ent- 
wicklungs- und Lebensprozesse. Im Beispiel des /pl-Faktors ist das 
Schidigungsmuster auf eine besonders einfache Formel zuriickzufiihren : 
Es werden von einem bestimmten postembryonalen Zeitpunkt an alle Organe 
mit mitotischer Aktivitét direkt betroffen. Ferner besteht in samtlichen 
reagierenden Zellsystemen prinzipielle Ubereinstimmung in bezug auf die 
Art der Manifestation. 

Wie bei allen Letalfaktoren stellt sich hier das Problem der Unter- 
scheidung von primarer und sekundarer Wirkung (HaporN 1945, 1950). 
Die Unspezifitét der Schidigungssymptome an den karyologisch nicht 
betroffenen Organen lieB bereits vermuten, da8B hierbei sekundire Effekte 
vorliegen. Da der Verpuppungsausfall kein absoluter ist und zumindest 
partiell von auBeren Bedingungen abhangt, ist eine direkte Schadigung 
der Ringdriise sehr unwahrscheinlich. Das Wirkungsmuster der letalen 

' Larven laBt eine primaire kausale Beziehung des lpl-Faktors zum Mitose- 
ablauf erschlie8en. Durch die damit verbundene Wachstums- und Diffe- 
renzierungshemmung der imaginalen Organe wirkt der /pl-Faktor mittel- 

_ bar letal. 
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Unter bisher bekannten rezessiven Letalfaktoren bei D. melanogaster 
kommt im Muster direkt geschidigter Organe die Mutation lgi (lethal 
giant larvae) dem vorliegenden Faktor von D.hydei am nachsten (HADORN 
1945, Gros 1952). Die Schadigung betrifft jedoch bei lgl wie in zahl- 
reichen anderen Fallen ein Mosaik larvaler und imaginaler Organe ohne 
ersichtlichen funktionellen oder strukturellen Zusammenhang. Még- 
licherweise sind tibergeordnete physiologische Systeme betroffen, welche 
z. B. in den vegetativen larvalen Stoffwechsel und gleichzeitig in den 
Aufbau- und Differenzierungsstoffwechsel der imaginalen Primordien 
eingreifen. Dadurch wird die Bestimmung einer kausalen Beziehung 
zwischen verschiedenartigen Schidigungssymptomen erschwert. Beim 
Ipl-Faktor scheint in dieser Hinsicht ein Sonderfall vorzuliegen: Das 
mutativ veranderte System ist iibergeordnet und regions-unspezifisch. 
Es tritt relativ isoliert (d. h. weitgehend unabhangig von anderen physio- 
logischen Prozessen) in eine sehr spezifische Funktion. Fiir die Tatigkeit 
der larvalen und imaginalen Arbeitskerne ist es offenbar bedeutungslos. 
Die genphysiologische Basis der lpl-Wirkung ist unklar. Die iibliche 
Methode der Organtransplantationen ergab keinen néheren AufschluB. 
Augen- und Antennen-Imaginalscheiben von /pl/lpl-Larven mit bereits 
deutlichen Schadigungssymptomen bilden als Transplantate im normalen 
Wirt ein mehr oder weniger stark reduziertes, aber jedenfalls meta- 
morphosiertes Imaginalorgan. Die nur qualitative (nicht quantitative) 
Entsprechung zur normalen Leistung kann wohl auf einer bereits letalen 
Schidigung gréBerer Zellbezirke zum Zeitpunkt der Transplantation 
beruhen. Anderseits zeigten Gehirne und Imaginalscheiben normaler 
Larven des 1. und 2. Stadiums, welche wihrend 2—4 Tagen in letale 
Larven des 3. Stadiums implantiert wurden, keine cytologischen Effekte. 
’ Ohne weitere experimentelle Befunde ist die Wirkungsweise des mutierten 
Faktors nicht prazisierbar’. 

Spezielle Beachtung verdient das abweichende Verhalten der mann- 
lichen Keimzellen, welche, nach morphologischen Befunden zu urteilen, 
bereits in ihrem Mitoseeintritt gehemmt werden. Eine mégliche Erkla- 
rung ergibt sich daraus, daB Spermatogonien und Spermatozyten die 
spezialisiertesten und ,,determiniertesten“‘ aJler mitotischen Zellen der 
Larve darstellen in dem Sinne, daB sie der imaginalen Endstruktur am 
nachsten stehen. Der normale Ablauf der Entwicklungsprozesse erfordert 
mit zunehmender Differenziertheit der Elemente einen zunehmend aus- 
balancierten Genbestand; entsprechend einem stufenweisen Einsatz ver- 
schiedener Loci im Verlauf wae pine gnt Eine analoge prose 





NTE Ls 


he und sekundarer Pleotropie identifiziert werden, da sich mit dieser Ter- 
minologie bestimmte Vurstellungen iiber die Wirkungsweise und den en 
der-verantwortlichen Gene verbinden (vgl. Haporn 1945, 1950): 
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diskutieren Haporn und Gioor (1942) in bezug auf das verschiedene 
Schadigungsverhalten der mannlichen und weiblichen Keimzellen der 
Letalmutante Igl. Méglicherweise ist auch das verschiedene Verhalten 
von Ganglienzellen und Imaginalscheibenmaterial in bezug auf die 
Restitution zu polyploiden Zellen zu verstehen im Sinne einer ,,Potenz- 
beschrankung“ mit fortschreitendem Differenzierungszustand. 


2. Zum cytologischen Effekt des \pl-Faktors. 


Mutationen mit cytologischem Effekt zeigen allgemein eine genische 
Kontrolle des Mitoseverlaufes an. Der mitosehemmende /pl-Faktor kann 
in dieser Hinsicht verschiedenen anderen bekannt gewordenen Muta- 
tionen verglichen werden. . 

Beim Mais fand BrapLE (1932) eine rezessive_,,sticky‘‘-Mutation, 
welche homozygot Stérungen im Teilungsverlauf der Chromosomen ver- 
ursacht. In der Meiose (schwacher in Mitose) ergeben sich Chromosomen- 
verklebungen, Briiche und Rekombinationen. Die Anaphase ist, soweit 
es Bau und Funktion der Spindel betrifft, symptomfrei. Bei der rezes- 
siven Mutation ,,cancroidea‘‘ von Antirrhinum majus (STEIN 1936, 1942) 
resultieren in den Vegetationskegeln junger Pflanzen hochpolyploide 
Chromosomensatze von ahnlicher Art wie die in der vorliegenden Arbeit 
bei D. hydei beschriebenen. In spiateren Stadien folgen Pyknose und 
zellulire Degeneration. Primir scheint hier weder der chromatische noch 
der achromatische Mitoseapparat betroffen zu sein. 

In allen Fallen ist cytologisch wie genetisch ein Primareffekt abzu- 
grenzen von den sekundaren, relativ unspezifischen Storungen, die auf 
sekundar verainderte physiologische Normen im Organismus zuriick- 
gehen. Cytologische Befunde an spiten Manifestationsstadien lassen 
keine weitreichenden Schliisse zu, da die Unspezifitaét vieler abnormer 
cytologischer, speziell chromosomaler Verhaltensweisen erwiesen ist. 
Ohne Kenntnis einer Wirkkette muB deshalb behelfsweise die zeitliche 
Ordnung der beobachtbaren Effekte das Kriterium zur Unterscheidung 
zwischen primar und sekundar liefern. Mit dieser Einschrankung koénnen 
beim ,,sticky‘‘-Gen der Nukleinsaiurestoffwechsel, bei ,,cancroidea“ die 
Zellwandbildung als primar betroffene Prozesse angesehen werden. 

Aus den dargelegten Befunden iiber die /pl-Cytologie geht hervor, 
da8 der betreffende Faktor eine Hemmung von Funktion und Aufbau 
des achromatischen Apparates verursacht. Merkmale, welche auf eine 
Stérung im Nukleinsiurehaushalt bezogen werden kénnen (Chromosomen- 
verklumpung), treten in geringem Umfang erst in Spiatstadien der 
Larvenentwicklung hervor. Da die Haufung der Mitosen einen starken 
Uberschu8 an Desoxyribose-Nukleinséure mit sich bringt, miissen 
Nukleinisationsstérungen als sekundar angesehen werden. Die BRacHET- 
Testmethode erweist einen tibereinstimmenden Ribonukleinsiuregehalt 
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larvaler und imaginaler Organe in letalen und normalen Larven. Die 
wenigen noch ablaufenden Anaphasen zeigen keine Symptome von 
, stickiness‘. Ferner fehlen Hinweise auf das Vorkommen von Chromo- 
somenbriichen, welche wie ,,stickiness“‘ im Gefolge von Nukleinisations- 
fehlern vorkommen k6nnen. Stérungen der Arbeitskerne sind unwahr- 
scheinlich infolge des weitgehend normalen Funktionierens der larvalen 
Organe. 

Der primare /pl-Effekt 146+ sich damit im Sinne der Klassifikation 
der Zellkernschidigungen von MarquarpT (1950) als eine spezifische 
Spindelstérung bezeichnen. Mit der Wirkung spindelhemmender Mitose- 
gifte wie Colchicin, Acenaphten usw. besteht eine weitgehende Analogie. 
Da embryonale und frithlarvale Mitosen noch keine sichtbaren Effekte 
aufweisen, ist eine progressiv mitosehemmende Wirkung zu erschlieBen. 
Diese kann der Stufung verschiedener Coichicineffekte auf Pflanzen- 
wurzeln bei zunehmender applizierter Dosis (1. Chromosomenkontrak- 
tion, 2. C-Mitose, 3. toxische Wirkung, neben der hier irrelevanten Bil- 
dung von C-Tumoren, OsTERGREN 1944) verglichen werden. Damit 
stimmt tiberein, daB die Chromosomenverkiirzung der Jpl-Mitose in 
jungen homozygoten Larven als zeitlich erstes Symptom zu beobachten 
ist (im Gegensatz zur Mutation ,,cancroidea“, wo sie erst in Spatstadien 
auftritt, Stern 1942). Auch die verschiedenen Stufen des funktionellen 
und strukturellen Abbaus der Mitosespindel entsprechen in ihrer Suk- 
zession den Colchicineffekten bei Pflanzen mit steigender Konzentration. 

An Larven von D. melanogaster erhielten BRAUNGART und Ort (1942) 
mit Colchicinbehandlung in geringem AusmaB alle wesentlichen Effekte 
(Chromosomenverkiirzung, Metaphasenblockierung, unorientierte Meta- 
phasen, Polyploidie bis zum tetraploiden Zustand). Grundsatzlich han- 
delt es sich um dieselben Erscheinungen wie in den homozygoten Jpl- 
Larven. Uber die Wirkung des Colchicins auf tierische Zellen bestehen 
verschiedene Auffassungen. LetTR& (1950) bezeichnet es als Spindelgift 
und setzt seine Wirkung der von botanischen Objekten her bekannten 
gleich. LEHMANN (1951) postuliert die Schaidigung eines friihen pro- 
phasischen Vorbereitungssystems der Mitose, die sich sowohl auf den 
achromatischen wie auch auf den chromatischen Mitoseapparat auswirkt. 
Polyploidie als Colchicineffekt wurde bei Tieren weit seltener beobachtet 
und erreichte nie dieselben exzessiven Werte wie bei botanischen Ob- 
jekten. Méglicherweise beruhen diese verschiedenen Wirkungen auf 
lediglich graduell verschiedener Lage der Schwellenkonzentrationen fir 
spindelhemmenden und toxischen Effekt (WoKER 1944). Die verschiedene 
Reaktion verschiedener imaginaler Zellen oder Zellsysteme in homo- 
zygoten Ipl-Larven (z. B. Riesenzellen des Gehirns, Imaginalscheiben, 
Spermatogonien) kann zudem vermuten lassen, daB den biologischen 
Kigenschaften des Testobjektes entscheidende Bedeutung zukommt. 
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Die Wirkungsspezifitat besonders der Spindelgifte stellt das Probiem 
ihrer Wirkungsweise. Als direkte Ursache einer selektiven Inaktivierung 
des plasmatischen Mitoseapparates wurden von verschiedenen Autoren 
spezifische Rezeptoren angenommen, welche durch die applizierten Sub- 
stanzen abgefangen und ihrer Funktion im Mitosezyklus entzogen werden 
(z. B. Glutathion, ATP, Phosphatasen; Zusammenfassung in LErrri 
1950; Ribonukleinsiure, T6npuRyY und Cacranut 1951). Der mitose- 
hemmende Effekt des /pl-Faktors fiihrt bei D. hydei in genphysiologischer 
und mitosemechanischer Hinsicht auf dasselbe Problem. 


Zusammenfassung. 

1. Der Faktor Ipl (= letal-polyploid) von Drosophila hydei ist ein 
einfacher rezessiver autosomaler Letalfaktor. [pl/lpl-Larven sterben ent- 
weder im spaten 3. Larvenstadium nach langerem Uberleben des Ver- 
puppungsalters oder nach Bildung eines Pupariums (L/Pr-Grenzletalitat). 


2. Die karyologischen Effekte in den betroffenen Organen sind fol- 
gende: Erhéhung der Mitosenzahl durch Metaphasenarretierung, ver- 
kiirzte metaphasische Chromosomenform, Polyploidie durch Restitution 
blockierter Mitosen, polyploide Mitosestadien, pyknotische Degeneration 
arretierter Mitosen. Die Effekte stimmen an allen Wirkungsorten prin- 
zipiell iiberein. 

3. Der augenfialligste Effekt ist die Bildung polyploider Mitosen. 
Polyploidie ist besonders exzessiv im Larvengehirn. Es sind verschie- 
denste Polyploidiestufen nachzuweisen von tetraploid bis zu numerisch 
unbestimmbaren Zahlen mit mehreren tausend Chromosomen. 

4. Von der karyologischen Wirkung des /pl-Faktors. werden in homo- 
zygoten Larven alle imaginalen Organe mit mitotischer Aktivitat wah- 
rend der Larvenstadien betroffen. UnbeeinfluBt bleiben alle Organe mit 
rein larvalen Potenzen und die wenigen iibrigen imaginalen Zellsysteme, 
deren definitive Zellenzahl bereits embryonal erreicht wird. 

5. Das Wirkungsmuster 148t den SchluB zu, daB der /pl-Faktor in 
direkter funktioneller Beziehung zur postembryonalen Mitose steht. 

6. Nach cytologischen Befunden behindert der /pl-Faktor primar 
Funktion und Aufbau der Mitosespindel. Der Nukleinsiurestoffwechsel 
und die Funktion der Arbeitskerne liegen auBerhalb des lpl-Wirkungs- 
bereiches. Der Mitoseeintritt der Ruhekerne ist nicht unterdriickt und 
wahrscheinlich unbeeinfluBt. aetreee © 

7. Der cytologische Effekt des ipl-Faktors stimmt. in. ailen .wesent: 
lichen Punkten iiberein mit der Wirkung spezifischer Spindelgifte (Col-. 
chicin u.a.). Die Beziehungen zum Problem der: Mitosegiftwirkung 
werden diskutiert. . : Wear ie 
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I. Einleitung. 

Als GrIrLer (1939a) auf Grund seiner cytologischen Untersuchungen 
an Heteropteren den Begriff der Endomitose pragte und den grund- 
legenden Beweis fiir die von vereinzelten Autoren (ROSENBERG 1904, 
Nemec 1905, v. GUTTENBERG 1909) gelegentlich bei Pflanzen vermutete 
,innere“ Chromosomenteilung erbrachte, war damit eine prinzipielle 
Erklarungsméglichkeit fiir die Entstehung vieler Falle von Polysomatie 
gegeben. Zugleich wurde auch die teilweise fast dogmatisch vertretene 
Meinung vom Vorherrschen der diploiden Chromosomenzahl im gesamten 
Soma eines Organismus endgiiltig widerlegt. 


ae Auszug aus einer Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen 
Fakultaét der Martin-Luther-Universitaét Halle. Als Vortrag am 19. 9. 51 gehaiten 
in Berlin anlaBlich der Jahresversammlung der Deutschen Botanischen Gesellschaft. 
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Wie fruchtbar sich GEITLERs Ergebnisse fiir die cytologische For- 
schung ausgewirkt haben, beweist eine Reihe nachfolgender Arbeiten 
(Literatur bei GerTLER 1941a und 1948a), in denen unter anderem auch 
fir Blitenpflanzen dargelegt wird, daB ein gesteigertes Wachstum des 
Zellkerns in bestimmten Geweben auf endomitotische Chromosomenver- 
mehrung zuriickzufiihren ist. Einschrinkend warnt jedoch GEITLER in 
einer zusammenfassenden und programmatischen Darstellung des Fragen- 
komplexes davor, nun alle natiirlichen polyploiden Mitosen einfach 
schematisch von Endomitosen abzuleiten (1941a, S. 32): ,,So entstehen 
z. B. die tetra- und oktoploiden Kerne der Tapetumzellen héherer Pflan- 
zen sicher durch gehemmte Mitosen mit nachfolgender Verschmelzung 
der Tochterkerne“‘, wie das GEITLER (1940a und 1941b) bereits fir 
Adoxa moschatellina richtigstellen konnte. AuBer den von Stet (1935) 
untersuchten Fallen der unvollstandigen Kern- und Zellteilungen in den 
Tapeten der Farne Botrychium virginianum und Ophioglossum vulgatum 
waren weiter keine ausgesprochen karyologischen Befunde an Tapetum- 
zellen hinreichend bekannt geworden, bis erst in neuerer Zeit GEITLER 
(1948a und 1949) iiber die Ergebnisse von WirTxKus (1945) an polyploid 
werdenden Tapetumzellen von Spinacia berichten konnte. Wahrend 
Wirxvs die cytologischen Erscheinungen als Endomitosen bezeichnet, 
erklart GEITLER (1948a und 1949, S. 6), daB ,,es sich in diesem Fall aber 
gar nicht um eine echte Endomitose handelt, sondern um eine defektiv 
abgeainderte Mitose in der Art gewisser Restitutionskernbildungen“. 
Trotz dieser wiederholten Klarstellungen in den beiden Féllen von 
Adoxa und Spinacia wird in einer dritten einschlagigen Arbeit von 
Brown (1949) der Begriff der Endomitose in einer Weise benutzt, die 
weit iiber die von GEITLER gegebene Definition hinausgeht (vgl. Dis- 
kussionsabschnitt). Diese unbefriedigende Situation in der Bearbeitung 
der Tapetumkaryologie sowie der Umstand, daB die auf verschiedenen 
’ Objekten basierenden fritheren Mitteilungen zwar zahlreich sind (Litera- 
tur bei TiscHLER 1942, ScunarrF 1931, 1928), doch infolge ihrer mehr 
histologischen Orientierung auf eine spezielle Chromosomenanalyse ver- 
zichten, lieBen es begriindet erscheinen, die bei der cytologischen Unter- 
suchung von Antirrhinum majus I.. gewonnenen Befunde beziiglich der 
Karyologie des Antherentapetums darzustellen. 

Abgesehen davon, daB bei einem genetisch so gut bearbeiteten Objekt 
wie Antirrhinum jede Vertiefung der cytologischen Kenntnisse er- 
winscht sein muB, war ein weiterer AnlaB dazu durch die interessanten 
Resultate Emmy Steins an der cancroidea-Mutante von Antirrhinum 
majus gegeben (STEIN 1930, 1932, 1935a, 1935b, 1936a, 1936b, 1942, 
1948). Die fiir den canc-Faktor homozygoten Pflanzen gehen auf eine 
durch Radiumbestrahlung hervorgerufene Mutation zuriick und fallen 
allein schon aéuBerlich durch ihre pathologischen MiBbildungen auf. Die 
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krebsartigen Defekte enthalten Riesenzellen mit hochpolyploiden Mito. 
sen, bei deren Aufbau endomitotische Chromosomenteilungen mitgewirkt 
haben. Da auBerdem ,,die gesamten Erscheinungen der Ausdruck einer 
durch Radiumbestrahlung erzeugten, rezessiv mendelnden Mutation 
sind“ (Stemy 1942), wird zu einem Vergleich mit zum Teil ahnlichen 
cytologischen Befunden, wie sie jetzt fiir das normale Antherentapetum 
von unbehandelten Antirrhinum-Pflanzen .und deren Nachkommen- 
schaften vorliegen, ganz besonders angeregt. 


Il. Material und Technik. 


Um den allgemeinen Charakter der Befunde an Antirrhinum zu sichern und 
um eventuelle spezifische Genwirkungen wie im cancroidea-Fall feststellen bzw. 
ausschlieBen zu kénnen, wurden zunachst Voruntersuchungen auf relativ breiter 
Basis durchgefiihrt. Das dabei erfaBte Pflanzenmaterial besteht aus vier Gruppen. 
Die Gruppen A, B und C enthalten ausgesprochene Versuchs-Antirrhinen, deren 
Stamme sich zum Teil in langjahriger Kultur befinden. Als Gegensatz dazu besteht 
die Gruppe D aus Wildformen, die als erste Generation fiir Versuchszwecke in 
Kultur genommen wurden. 

A, Sippen von Antirrhinum majus L. (2n = 16): 


1. Antirrhinum majus Sippe 50 (241/1949)1 
2. Antirrhinum majus Sippe Ragusa (242/1949) 
3. Antirrhinum majus Sippe 2249 (243/1949) 


4. Antirrhinum majus Sippe Stein (244/1949) 
5. Antirrhinum majus Standard-Sippe (245/1949) 
B. Mutanten von Antirrhinum majus Sippe 50 (2n = 16): 


6. A. majus mut. heroina (2a/1949) 
7. A. majus mut. matura (3a/1949) 
8. A. majus mut. Nitida (4a/1949) 
9. A. majus mut. Hirzina (5a/1949) 
10. A. majus mut. hyacintha (6a/1949) 
11. 4. majus mut. fistulata (7a/1949) 
12. A. majus mut. radialis (9a/1949) 
13. A. majus mut. drago (11a/1949) 
14. A. majus mut. loreformis (12a/1949) 
15. A. majus mut. fimbriata (1429/1949) 


C. Tetraploide Formen aus der zweiten Selbstungsgeneration von colchicinierten 
Mutanten (2n = 32): 


16. A. majus Sippe 50 (1/1949) 
17. A. majus mut. heroina (2/1949) 
18. A. majus mut. matura (3/1949) 
19. A. majus mut. Nitida (4/1949) 
20. A. majus mut. Hirzina (5/1949) 
21. A. majus mut. hyacintha (6/1949) 
22. A. majus mut. fistulata (7/1949) 
23. A. majus mut. radialis (9/1949) 
24. A. majus mut. reducta (13/1949) 
25. A. majus mut. fiinbriata (14/1949) 


1 Saatnummern des Antirrhinum-Sortiments der Genetischen Abteilung des 
Instituts fiir Kulturpflanzenforschung. 
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D. Wildformen von Antirrhinum (2n = 16): 
26. A. majus L. Herkunft: Torcal (19/1949) 
27. A. majus ssp. linkianum 
Herkunft: Santa Clara (Coimbra) (91/1949) 
28. A. graniticum. Herkunft: Alpedrina (88/1948) 
29. A. siculum Ucria in Roem. 


Herkunft: Argotti/Malta (89/1948) 
30. A. litigiosum. Herkunft: Spanien, 
ohne nahere Angabe (16/1949) . 


Besonderer Erwahnung bedarf noch eine trisome Antirrhinum-Pflanze (312- 
1949), die aus einer Kreuzung: Standard-Sippe x Sippe 50 mut. cincinnata hervor- 
gegangen war. Diese Pflanze, die nicht allein durch ein tiberzahliges Chromosom 
(2n = 17) aufgefallen war, sondern auch durch eine erhéhte Kernteilungsbereit- 
schaft wahrend der Meiose (MECHELKE 1951), wurde durch Stecklinge vermehrt 
und ebenfalls einer cytologischen 'Tapetumanalyse unterworfen. 

Von allen Nummern wurden jeweils mindestens zwei Pflanzen laufend fiir die 
Fixierung von Bliitenknospen benutzt, wobei alle, bis auf die im Freiland stehenden 
der Gruppe A, im Gewachshaus gehalten wurden. Stichproben von Freiland- 
matrial der Gruppen B, C und D hatten hinsichtlich der Karyologie des Antheren- 
tapetums keine Unterschiede ergeben. 

Nachdem ein Uberblick iiber simtliche erfaBten Antirrhinum-Formen die Be- 
statigung erbracht hatte, daB die Erscheinung polyploider Kerne in Tapetumzellen 
normal ist und weder mit einer spezifischen Genwirkung verkniipft werden kann 
noch auf den Einflu8 langjahriger Kultivierung zuriickzufiihren ist, konzentrierten 
sich die Untersuchungen hauptsachlich auf Pflanzen der diploiden und tetraploiden 
Sippe 50 und der trisomen Form. 

Die Praparation der Antheren erfolgte nach der von Ernst (1938) ausgearbei- 
teten und von PoHLENDT (1942) variierten Karminessigsiure-Quetschmethode!. 
Da die so gewonnenen Praparate zwar fiir eine Analyse der Chromosomen geeigneter 
als Schnittpraparate sind, jedoch keine sicheren Aussagen iiber die histologischen 
Verhiltnisse gestatten, wurden zusatzlich Mikrotomschnitte angefertigt?. Ent- 
gegen den iiblichen Regeln der Schnittmethodik wurde hierfiir das in dem Alkohol- 
Eisessig + Karminessigsiuregemisch fixierte und gefarbte Material benutzt, um 
einen Zeitgewinn zu erzielen. So war es méglich, von den beiden Antherenpaaren 
einer Knospe gleichzeitig jeweils eine Anthere zu einem Quetschpraparat, die ent- 
sprechende andere Anthere zu einem Schnittpraparat zu verarbeiten. Im folgenden 
werden die beiden Antheren jedes Staminapaares als Schwesterantheren bezeichnet. 
Die fiir das Schneiden vorgesehenen Antheren wurden in mehreren abgestuften 
Etappen iiber eine reine Alkohol- und eine Xylolstufe gefiihrt, in Paraffin einge- 
bettet, 5 oder 10 dick geschnitten und schlieBlich in Kanadabalsam konserviert. 
Diese Schnittpraparate zeigen ein klares Bild von der Histologie der Antheren und 
lassen dariiber hinaus eine Kernanalyse noch soweit zu, daB die Hauptstadien sicher 
bestimmt werden kénnen. 

Die orientierenden Vorversuche hatten die Notwendigkeit ergeben, zeitliche 
Anhaltspunkte zum Ordnen der einzelnen Tapetumbefunde festzulegen. Hierzu 
eignete sich die Aufeinanderfolge der meiotischen Stadien der benachbarten Pollen- 
mutterzellen. Da die Pollenmutterzellen innerhaib einer Anthere hinsichtlich ihres 


1 Frau Dr. Emmy Stern-Hechingen stellte hierfiir das Karmin zur Verfiigung 
und erméglichte damit iiberhaupt erst den Beginn meiner cytologischen Arbeiten. 
Frau Dr. E. Stern gilt mein herzlichster Dank. 

2 Herrn Prof. Dr. G. BECKER- Quedlinburg méchte ich fiir die Uberlassung eines 
Mikrotoms vom Institut fiir praktische Pflanzenziichtung besonders danken. 
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Entwicklungsstadiums eine gewisse Streuung aufweisen, die, wie sich zeigte, bei 
Freilandpflanzen gréBer als bei Gewachshauspflanzen ist, wurde als Zeitpunkt das 
jeweils vorherrschende Stadium bestimmt, wozu nach Méglichkeit 100 PMZ-Stadien, 
und zwar aus jedem Quadranten eines Quetschpraparates 25, ausgezahlt wurden. 
Lag der Prozentsatz des haufigsten Stadiums unter 40%, so wurden die beiden am 
starksten vertretenen Klassen als Ordnungsbasis benutzt. 

Abgesehen von der photographischen Wiedergabe der Mikrotomschnitte, wurden 
simtliche Mikrophotogramme an frischen Quetschpraparaten gewonnen, da im 
Verlauf der Umwandlung dieser Praparate in Dauerpraparate die Farbung nach- 
148t und héufig Zellen verlorengehen, zerreiBen oder Schrumpfungen erleiden. Die 
Mikrophotogramme wurden nach Méglichkeit auf den einheitlichen Abbildungs- 
maB8stab von 1800: 1 gebracht, um das Vergleichen der Chromosomenstrukturen zu 
erleichtern. In abweichenden Fallen ist der AbbildungsmaBstab besonders im 
Abbildungstext vermerkt. Wo bei der Mikrophotographie das Phasenkontrast- 
verfahren angewendet wurde, befindet sich im Abbildungstext der Hinweis: Phako. 

Samtliche Untersuchungen wurden am Institut fiir Kulturpflanzenforschung 
der Deutschen Akademie der Wissenschaften zu Berlin in Gatersleben durch- 
gefiihrt. Herrn Prof. Dr. Hans StussE, unter dessen Leitung dieses Institut nach 
1945 véllig neu in Gatersleben wiedererstand, gilt ganz besonders mein Dank dafiir, 
da8 es mir erméglicht wurde, an diesem Institut zu arbeiten. 


III. Die Entstehung der polyploiden Zellkerne 
des Antherentapetums bei Antirrhinum majus L. 


Durch die Reichhaltigkeit des zur Verfiigung stehenden Antirrhinum- 
Sortiments bedingt, sowie durch bereits laufende cytogenetische Unter- 
suchungen an diesem Material begiinstigt, konzentrierte sich die karyo- 
logische Analyse des Antherentapetums zunachst auf die Gattung 
Antirrhinum und insbesondere auf Pflanzen der genetisch vielfach ver- 
wendeten Sippe 50 von Antirrhinum majus L. 


A. Histologisch-cytologische Ubersicht. 

Da anscheinend die Entwicklungsgeschichte der Mikrosporangien bei 
Antirrhinum bisher nicht eingehender bearbeitet worden ist, war es not- 
wendig, einen histologischen Uberblick hinsichtlich der Ausgestaltung 
des Tapetums zu gewinnen. Dabei wurde die Frage, ob das Tapetum 
bei seiner Entstehung aus der parietalen oder aus der sporogenen Zell- 
schicht der Antherenanlage hervorgeht, nicht weiter verfolgt, sondern 
vielmehr die Differenzierung zwischen Tapetum und dem eigentlichen 
sporogenen Gewebe in den Mittelpunkt der Untersuchungen gestellt. 


In Querschnitten durch junge Antheren von etwa 0,5 mm Lange 
fallen neben dem zentral gelegenen, breiten GefaiBbiindel des Konnektivs 
die vier kontrastreich gefarbten, nierenformigen Mikrosporangien auf 
(Abb. 1). Die starke Farbbarkeit ist durch den Plasmareichtum der 
sporogenen Zellkomplexe bedingt, in deren Buchten die hellen, blasig 
aufgetriebenen Zellen der Plazentoiden liegen. Im klaren Gegensatz 
dazu stehen die Zellen des Grundgewebes und der Pollenfachwandungen. 
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Die Pollenfachwandungen begrenzen die Mikrosporangien nach auBen 
und sind in diesem Entwicklungsstadium dreischichtig. Je eine Zell- 


lage bildet die Epidermis, 
das Endothecium und eine 
flachere, spater verging- 
liche Zwischenschicht. Die 
basale Begrenzung’ der 
Mikrosporangien _ verlauft 
weniger scharf. Ein un- 
regelmaBiger,  schmaler uo 
Streifen plasmareicher Zel- : 
len gliedert als Auslaufer 
des sporogenen Gewebes die 
teilungsunfahigen plazentoiden Zellen 
in die Bucht des Mikrosporangiums ein 
und schlieBt den gesamten Komplex 
nach innen gegen das Grundgewebe ab. 

Das Tapetum differenziert sich aus 
der auBersten Zellage des Mikrosporan- 
giums, wozu auch der schmale, an der 
Basis gelegene AbschluBstreifen ge- 
rechnet werden muS8. Wahrend die 
im Innern eines Mikrosporangiums ab- 
laufenden Mitosen stets auch mit Zell- 
teilungen verbunden sind, so daB jeweils 
beide entstehenden Tochterkerne durch 
eine Zellwand getrennt werden und 
somit in gesonderten Zellen liegen, fin- 
den in der duBersten Zellschicht des 
sporogenen Komplexes Kernteilungen 
statt, bei denen haufig eine gleich- 
zeitige Zellteilung unterbleibt. Es ent- 
stehen so in schnell zunehmender An- 
zahl zweikernige Zellen, die sich auBer- 
dem durch die etwas geringere GréBe 
ihrer Kerne von den innen gelegenen, 
einkernigen Zellen unterscheiden. Der 
sporogene Komplex ist damit in das 
zentrale, durchweg einkernige Arche- 
spor und die zum gréBten Teil zwei- 
kernige, periphere Tapetumschicht ge- 


Abb. 1. Querschnitt durch eine prameiotische 
Anthere. (AbbildungsmaBstab 75:1.) 


Tabelle 1. Anteil der zweikernigen 
Zellen in der Tapetumschicht am 
Ende der prémeiotischen Periode. 




















a 
¥ b 
— zweikernig diaoncete 
18 9 92; 
15 12 3 
17 ll 6 
15. 13 2 
17 ll 6 
18 13 5 
16 ll 5 
16 9 7 
16 13 3 
19 12 7 
17 12 5 
15 11 4 
15 12 3 
14 8 6 
22. 14 8 
13 8 5 
16 12 4 
14 10 4 
13 8 5 
9 6 3 
315 215 100 
100% - 68,3% 31,7% 


a Gesamtzahl der aufeinem Anthe- 


renquerschnitt getroffenen ana- 
lysierbaren Tapetumzellen eines 
Mikrosporangiums. 


b Anzahl der zweikernigen Zellen. 
ce Anzahl der einkernigen Zellen. 


gliedert. Nur etwa 30% der Zellen des Tapetums sind nach dem weiteren 
Verlauf der primeiotischen Antherenentwicklung einkernig geblieben. 
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Diese 30% setzen sich aus Tochterzellen von noch anfanglich voll- 
zogenen Zellteilungen und aus einkernig gebliebenen, nichtgeteilten 
Zellen zusammen (Tabelle 1). 

Die Beschaffenheit des Plasmas ist, nach der auffallenden Farbbar- 
keit zu urteilen, bei den Tapetum- und Archesporzellen dieselbe, was 
mit Hinblick auf den eigentlichen Differenzierungsvorgang den Riick- 
schluB nahelegt, daB das Antherentapetum bei Antirrhinum majus L. 
sporogenen Ursprungs sei. Ein weiterer Unterschied zwischen Tapetum 
und Archespor, der mit zunehmender Entwicklung immer deutlicher 
wird, auBert sich in der Form der Zellen. Wahrend anfangs beide Zell- 
arten im Antherenquerschnitt 
als Vier- und Vielecke von 
annahernd quadratischen Um- 
rissen erscheinen, nimmt die 
Mehrzahl der Tapetumzellen 
eine rechteckige Gestalt an im 
Gegensatz zu den Archespor- 
zellen, die sich allmahlich ab- 


; ¥ tunden und aus ihrem festen 
Abb. 2. Querschnitt durch eine friihmeiotische Verband 1s eee 
Anthere. Im Tapetum cine anaphasische Parallel- erband zu iosen ginnen. 


mitose und dariiber eine zweikernige, interphasi- Dieser Vorgang leitet jedoch 

sche Zelle. (AbbildungsmaBstab 750:1.) * 

schon von der ersten, pra- 

meiotischen Periode der Antherenentwicklung in die zweite, friihmeioti- 
sche Periode hiniiber. 

Wiahrend die Archesporzellen immer mehr die typische Gestalt von 
prophasischen Pollenmutterzeilen annehmen, findet in manchen zwei- 
kernigen Tapetumzellen eine parallel verlaufende Teilung der beiden 
Kerne statt (Abb. 2), so daB Zellen mit vier Kernen resultieren. Dieser 
Entwicklungsschritt, der im folgenden kurz als Parallelmitose bezeichnet 
werden soll, ist in der Art seines Vollzuges sehr variabel und fiir die 
Mehrzahl der zweikernigen Zellen des Tapetums nicht obligatorisch, wie 
. eine spatere Ubersicht zeigt (Tabelle 2). 

Im Extremfall kann dieser Entwicklungsschritt vollig fehlen, so daB 
die betreffende Tapetumzelle zweikernig bleibt und sich in anderer Weise 
karyologisch weiterdifferenziert, was im folgenden noch darzustellen 
ist, oder die Mitosen der beiden Kerne werden in der Anaphase nur un- 
vollstaindig zu Ende gefiihrt, so daB es in diesem Fall zur Bildung von 
Verschmelzungskernen mannigfaltigster Form kommt, die in der alteren, 
histologischen Tapetumliteratur bei anderen Objekten zuweilen AnlaBb 
zur Beschreibung von Amitosen gegeben haben. Die naheliegende Ver- 
mutung, daB hauptsachlich die raéumlich mehr oder weniger begiinstigte 
Lage der einzelnen Tapetumzellen die Ursache fiir die unterschiedliche 
Anzahl und Ausgestaltung ihrer Kerne sein kénnte, laBt sich nicht 
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bestatigen, da selbst bei den gleich groBen, langgestreckten Tapetam- 
zellen aus der Aquatorregion eines Pollenfaches unmittelbar neben- 
einanderliegend alle Typen der Mehrkernigkeit anzutreffen sind. 

Die auffalligste Verainderung des Tapetums zur Zeit der ersten 
meiotischen Teilung ist jedoch seine Ausgestaltung als Sekretions- 
tapetum. Wahrend sich 
die Pollenfachwandung Tabelle 2. Anteil der mehrkernigen Zellen in, der 
ausdehnt und auf ihrer 74petumschichtzur Zeit der Diakinese bis Metaphase 1. 


























Innenseite die Zellen a 
- b c d e 
der Zwischenschicht zu Goneenty vierkernig | Fusionen |zweikernig| einkernig 
einem diinnen, nicht 
weiter gegliederten Be- 36 1 1 27 7 
lag zusammenschrump- ’ 4 : mo . 
fen, so da% stellenweise 25 1 1 20 3 
ein geringer Zwischen- 30 1 0 22 7 
raum die Tapetum- » ; : ° . 
schicht von der Pollen- 30 1 1 21 7 
fachwandung und dem » 24 2 2 17 3 
Grund be trennen ca i , 16 4 
see: ' 23 3 0 17° 3 
kann, beginnen gleich- 27 2 0 21 4 
zeitig die prall ange- 33 4 I 23 5 
22 1 0 14 7 
schwollenen Tapetum- 25 2 q 16 6 
zellen ein klares,. durch- 25 1 2 17 5 
sichtiges Sekret abzu- ro S ; 
sondern, das hauptsich- 24 4 0 16 4, 
lich nach innen zwischen 25 1 1 19 4 
die Pollenmutterzellen B34 31 if ; 363 ~ 
wie auch in geringerem $* 3, oil WE Sts Seale 
Grade nach auBen in _a Gesamtzahl der auf einem Anthe hnitt 





den entstandenen Raum getroffenen analysierbaren Tapetumection eines 


zwischen ___ Pollenfach- Mikrosporangiums. 
b Anzahl der vierkernigen Zellen. 


wandung und ‘Tapetum ¢ Anzahl der Zellen mit Fusionskernen !. 
tritt. d Anzahl der zweikernigen Zellen. 

Mit der Ausdifferen- e Anzahl der einkernigen Zellen. 
zierung der Sekretions- 
form zur Zeit der ersten meiotischen Teilung ist der Héhepunkt der 
histologischen Entfaltung des Tapetums erreicht. Fast unverandert 
bleibt dieser Zustand. fiir die gesamte Zeitspanne der spitmeiotischen 
Stadien bis zur Tetradenbildung bestehen. Zell- und Kernteilungen\ 
sind im Tapetum nicht mehr zu finden. Dagegen steigert sich die: 
sekretorische Titigkeit in betrichtlichem MaBe, wobei die Zellen noch; 


Fi Unter den ein- und zweikernigen Zellen B scioin! sich ein Tei] nicht mehr 
erkennbarer: Fusionsfalle. 
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an GréBe zunehmen. Auffaliend ist in dieser Periode starkster Sekretion, 
da8, von nur sehr wenigen Ausnahmen abgesehen, alle Zellkerne in der 
Tapetumschicht sich an die dem Sekretraum zugekehrte Seite der Zelle 
begeben haben (Abb. 3). Aus diesem Verhalten kann geschlossen werden, 
daB nicht irgendwelche Plasmabestandteile, sondern der Zellkern selbst 
eine entscheidende Funktion bei der Sekretproduktion ausiibt. Eine 
andere Erscheinung, die auch zur Zeit des Vorkommens von Pollentetra- 
den besonders deutlich ausgepragt ist, bildet ein aufgetiirmter Haufen 





Abb. 3. Querschnitt durch eine spaétmeiotische Anthere mit Tapetumnabel an der Basis des 
Pollenfaches. (Abbild Bstab 180:1.) 





von Tapetumzellen an der Basis des Pollenfaches, und zwar nur in der 
Aquatorregion, wo in friiheren Stadien die groBen plazentoiden Zellen 
lokalisiert waren. Diese letzteren sind wahrend der mittelmeiotischen . 
Periode zerfallen. Ihre Stelle nehmen jetzt tibermaBig stark ent- 
wickelte Tapetumzellen ein, deren Schichtung hier auch schon.friher 
nicht so regelmaBig war wie in anderen Teilen des Tapetums. Diese 
Zellen bilden gleichsam eine nabelartige Ausstiilpang der Tapetumhiille 
ins Innere des Pollenfaches hinein (Abb. 3). Auch hier liegen die Kerne 
wieder in den; auBersten,. dem Sekretraum zugekehrten Zellspitzen.. 

Die dann anschlieBénde: Degeneration des Tapetums vollzieht sich 
relativ schnell:;wahtend der.) postmeiotischen Periode, die durch den 
Zerfall der Polleritetradex und ‘die Entwicklung der freien Pollenkérner 
eingeleitet wird:'-Zamiichst verliereii die: Tapetumzellen schnell an Inhalt 
und flachen sithisab» Imi selben‘MaBe la8t auch die. Spannung der 
Tapetumschicht nach. Dariiber hinaus wird die.Tapetumhiille nach und 
nach durch mehr oder weniger groBe Risse zerteilt, soja: zwischen den 
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entstehenden Tapetumschollen und -fetzen die Pollenkérner hervor- 
dringen und nun das Pollenfach stellenweise unmittelbar bis an die 
Wandung einnehmen koénnen, die ihrerseits durch Ausdehnung das Zer- 
rei8en der Tapetumschicht noch beschleunigt. Zu einem Zeitpunkt, wo 
die Antheren auBerlich schon gelblich werden, findet die Degeneration 
der Tapetumreste ihren Abschlu8. Das Pollenfach ist dann prall mit 
einem zaéhen, durchsichtigen Schleim angefiillt, in welchem die Pollen- 
kérner einzeln und verhialtnismaBig weitraumig eingelagert sind. Der 
zellige Charakter des Tapetums ist vollstandig verschwunden, und in 
den fast plasmalosen, wie vertrocknet aussehenden Riickstaénden sind 
die Zellkerne nicht mehr klar zu erkennen. Wahrend der weiteren 
Antherenreifung, bei der nun der Schwerpunkt der histologischen 
Differenzierung auf die Vorginge in der auBeren Pollenfachwandung 
und insbesondere auf das Endothecium iibergeht, findet keine wesent- 
liche Veranderung der Tapetumreste mehr statt. 

Alle diese, die Zersetzung des Tapetums herbeifiihrenden Vorginge 
treten nicht in einer strengen Reihenfolge auf, sondern sind untereinander 
so eng verkniipft, daB sie in ihrer Gesamtheit als ein Degenerationsakt 
gewertet werden miissen, der auch in seinem auf den Verlauf der Meiose 
und der Pollenreifung bezogenen Termin bei weitem nicht so konstant 
ist wie die anderen Stadien der Tapetumentwicklung. So kénnen die 
Degenerationserscheinungen zuweilen bereits in der Zeit zwischen Telo- 
phase I und Telophase II mit ihrem Beginn einsetzen. 

Die gesamte histologische Entwicklung des Antherentapetums laBt 
demnach an Hand des meiotischen Geschehens vier Hauptabschnitte 
erkennen (Abb. 4a und b), die schematisch als: 

1. prameiotische oder Differenzierungsperiode, 

2. friihmeiotische oder Entwicklungsperiode, 

3. spaitmeiotische oder Funktionsperiode, 

4. postmeiotische oder Degenerationsperiode 
bezeichnet werden kénnen. Diese vier Hauptabschnitte eignen sich 
auch gleichzeitig mit ihrer weiteren Unterteilung durch die einzelnen 
meiotischen Stadien zur chronologischen Ordnung der karyologischen 
Tapetumbefunde in Quetschpriparaten, wo das histologische Bild durch 
die Art der Priparation zwar zerstért ist, die karyologischen Einzel- 
heiten dagegen-aber. besser.als in Schnittpraparaten zu analysieren sind. 

Ein Vergleich dieses bei Antirrhinum majus L. Sippe 50 im einzelnen 
ermittelten Entwicklungsverlaufs des Antherentapetums mit entspre- 
chenden Stichproben bei den anderén bearbeiteten Antirrhinum-Mutan- 
ten, -Sippen und ’-Férmen ergab ‘in allen Fallen'eine weitgehende Uber 
einstimmung. Lediglich die spitmeiotische Periode zeigte iiberall stir- 
kere Variationen, die jedoch: individuell:verschieden und nicht spezifisch 
fiir die;,betreffenden Formen’ oder. Sippen. ;waren. 
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Abb. 4a u. b. Schema der histologischen Entwicklung des Antherentapetums bei Antir- 


rhinum majus L. 


Am gréBten ist diese Variabilitat in den Antheren der* trisomen 
Pflanze. Hier tritt im Gegensatz zu den Variationen der anderen Antir- 
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rhinum-Formen haufig sogar eine Verspatung im zeitlichen Einsatz der 
Degenerationsperiode auf. Das Wachstum der Tapetumzellen ist dabei 
besonders stark und anhaltend, so daB Riesenzellen entstehen, die ihr 
GréBenmaximum noch bis in die Zeit des Vorkommens freier Pollen- 
kérner bewahren konnen. 

Die histologische Untersuchung enthiillt also das Entwicklungsbild 
eines normalen Sekretionstapetums. Besonderheiten und neue Gesichts- 
punkte ergeben sich dagegen erst aus einer karyologischen Analyse. 


B. Karyologie des Antherentapetums. 
1. Das Tapetum wihrend der préimeiotischen Periode. 

Wird zu einem sehr friihen Zeitpunkt der primeiotischen Periode, 
wo die auBerste Zellschicht des sporogenen Komplexes, das spatere 
Tapetum, noch durchweg einkernig ist, eine Chromosomenanalyse an 
Hand von Quetschpraparaten vorgenommen, so sind ohne Ausnahme 
nur normale Mitosen mit diploidem Chromosomensatz anzutreffen 
(Abb. 5—8). Irgendwelche Kennzeichen, die eine Unterscheidung der 
spateren Tapetum- und Archesporzellen gestatten kénnten, sind nicht 
zu finden. Dagegen ist auch in Quetschpraparaten eine Verwechslung 
der Zellen des sporogenen Komplexes mit den derbwandigen, plasma- 
armen Zellen des iibrigen somatischen Gewebes ausgeschlossen. 


a) Gehemmte Cytokinesen. 

Auch wahrend der Differenzierung des Tapetums, die durch das Auf- 
héren der vollstandigen Zellteilungen und die Bildung von zweikernigen 
Zellen in der auBersten Schicht des sporogenen Komplexes erfolgt, sind 
irgendwelche karyologische Besonderheiten in diesen Zellen nicht fest- 
zustellen. Der Zweikernigkeit liegen Mitosen zugrunde, bei denen die 
Teilungs- und Bewegungsabliufe der Chromosomen normal zu Ende 
gefiihrt werden und lediglich die Ausbildung einer Zellplatte im Phragmo- 
plasten und damit das Entstehen einer spiateren Zellwand zwischen den 
beiden telophasischen Tochterkernen unterbleibt, so daB in dem darauf- 
folgenden Teilungszyklus der Chromosomen zu Beginn der friihmeioti- 
schen Periode jeweils zwei Kerne mit je einem zahlenmaBig normalen 
Chromosomensatz in einer Zelle zu beobachten sind (Abb. 33). Das auf- 
fallendste Charakteristikum der Tapetumschicht, die Zweikernigkeit. 
entsteht somit durch eine unvollstindige bzw. gehemmte Cytokinese. 


b) Gehemmte Karyokinesen. 


Neben diesen unvollsténdigen Cytokinesen vollzieht sich in einem 
Teil der einkernig bleibenden Zellen der Tapetumschicht eine andere 
anomale Entwicklung der Kerne, die unter Umstinden leicht iibersehen 
werden kann und bisher nur in Quetschpraparaten zu analysieren war. 
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Wahrend Schnittpraparate in der auBersten Zellschicht des sporogenen 
Komplexes das erste Auftreten zweikerniger Zellen, die das Tapetum 
markieren, erkennen lassen, sind in Quetschpraparaten von entsprechen- 
den Schwesterantheren neben ein- und zweikernigen Zellen mit normalen 
Chromosomen vereinzelt auch solche einkernigen Zellen zu finden, die 
durch ihre kleinen, wiirfelf6rmigen Chromosomen auffallen, eine Er- 
scheinung, die sowohl bei diploiden als auch in trisomen und tetraploiden 
Pflanzen zu finden ist (Abb. 12, 13). Die Chromosomen dieser als Meta- 
phasen zu deutenden Kerne sind ungewohnlich verkiirzt und gedrungen. 
In den meisten Fallen liegen sie mehr oder weniger verklumpt und 
uniibersichtlich in der Mitte des Zellraumes und lassen erst nach 
Anwendung eines kraftigen Druckes bei der Quetschpraparation eine 
nihere Analyse zu. 

Gleichzeitig mit diesen Metaphasen, die an solche von Colchicin- 
mitosen erinnern, sind auch andere entsprechend veranderte Kernphasen 
zu beobachten. So miissen derartige Kerne, wie sie Abb. 9 und 10 
zeigen, zweifellos als Prophasen desselben Mitosemodus gewertet werden. 
Hinsichtlich der Chromosomenmorphologie zeigt ein Vergleich der Abb. 9 
und 10 mit Abb. 5, daB hier die Chromosomen ebenfalls iibermaBig ver- 
kiirzt und in ihrer Gesamtgestalt sogar weiter kontrahiert sind als nor- 
male metaphasische Chromosomen (Abb. 6). Besonders bei den ent- 
sprechenden Ana- und Telophasen (Abb. 14—16) tritt die Abweichung 
vom normalen Chromosomenverhalten sehr deutlich in Erscheinung. 
Zuniachst fallt auf, daB sich in keiner Weise die Funktion einer Kern- 
spindel bemerkbar macht. Die Frage, ob iiberhaupt eine Spindel aus- 
gebildet ist, muB vorlaufig noch offengelassen werden, da in Quetsch- 
praparaten eine eventuell vorhandene Spindel selbst mit Phasen- 
kontrastmikroskopie schwer feststellbar ist und die zur Verfiigung 
stehenden Schnittpraparate keine Identifizierung der Kontraktions- 
phasen zulassen. Abgesehen davon liegt jedoch ein offensichtlicher 
Sonderfall beziiglich der anaphasischen Chromosomenmorphologie vor. 
Wiahrend bei der normalen Mitose alle Chromosomen in der friihen Ana- 
phase infolge der medianen bzw. submedianen Lage der Kinetochoren 
bei Antirrhinum voriibergehend mit ihren Spalthalften rautenformige 
Teilungsfiguren bilden (Abb. 7), bis sich auch die Enden der Spalt- 
halften voneinander gelést haben und anschlieBend die polwarts gerich- 
tete Bewegung der spitzwinklig gebogenen Anaphasechromosomen ein- 
setzt (Abb. 8), bietet die Anaphase der kontrahierten Chromosomen ein 
ganz anderes Bild, das ebenfalls an die Colchicinmitose erinnert. Die 
Trennung der Spalthalften erfolgt im hochkontrahierten Zustand, wobei 
sich die primare Einschniirung einer jeden Spalthalfte deutlich ab- 
zeichnet (Abb. 14). Ohne eine spitzwinklige Form anzunehmen, treten 
die Spalthalften fast parallel auseinander, worauf sofort die Entspirali- 
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Abb. 5. Abb. 6. Abb. 7. Abb. 8. 
Abb. 5. Spate Prophase der normalen Mitose bei einer diploiden Pflanze. 
(Betreffs AbbildungsmaBstab vgl. Abschnitt II, S. 250.) 
Abb. 6. Metaphase der normalen Mitose bei einer diploiden Pflanze. 
Abb. 7. Friihe Anaphase der normalen Mitose bei einer diploiden Pflanze (Phako). 
Abb. 8. Spite Anaphase der normalen Mitose bei einer diploiden Pflanze. 





Abb. 9. Abb. 10. Abb. 11. 
Abb. 9. Prophase der Kontraktionsmitose bei einer tetraploiden Pflanze. 
Abb. 10. Mittlere Prophase der Kontraktionsmitose bei einer tetraploiden Pflanze. 
Abb. 11. Spate Prophase der Kontraktionsmitose bei einer trisomen Pflanze (Phako). 





Abb. 12. Abb. 13. Abb. 14. Abb. 15. Abb. 16. 


Abb. 12. Metaphase der Kontraktionsmitose bei einer tetraploiden Pflanze. 
Abb. 13. Metaphase der Kontraktionsmitose bei einer trisomen Pflanze. 
Abb. 14. Anaphase der Kontraktionsmitose bei einer diploiden Pflanze. 

Abb. 15. Anaphase der Kontraktionsmitose bei einer diploiden Pflanze (Phako). 
Abb. 16. Telopkese der Kontraktionsmitose bei einer trisomen Pflanze. 


sierung einsetzt (Abb. 16) oder die beiden Spalthalften behalten an 
einem Ende zunichst noch Kontakt und klappen mit den freien Enden 
auseinander (Abb. 15), um sich auch spater nicht vollig voneinander zu 
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lésen. In jedem Fall unterbleibt eine typisch anaphasische Bewegung 
der Chromosomen in Richtung auf die Zellpole. 

Eine weitere Besonderheit dieses Teilungsmodus ist eine geringe 
Asynchronie im Formwechsel der Chromosomen innerhalb ein und des- 
selben Kernes. So sind in manchen Fallen von der friihen Metaphase 
bis zur Telophase mehr oder weniger groBe Phasendifferenzen der 
einzelnen Chromosomen zu beobachten. In den Abb. 11 und 12 zeigen 
die Kerne neben friihmetaphasischen Chromosomen, die durch das 
kreuzférmige Spreizen ihrer Spalthalftenarme sowie durch die taillen- 
artige, noch ungeteilte primaire Einschniirung charakterisiert sind, auch 
anaphasische Chromosomen, bei denen die Spalthalften schon neben- 
einanderliegen. 

In Schnittpraparaten ist ein sicheres Identifizieren solcher Kontrak- 
tionsstadien nicht méglich, weil hier die von Natur aus unibersicht- 
liche Gedraingtheit der Chromosomen noch durch die Folgen der Pra- 
paration verstarkt wird. Die Lokalisation dieser Zellen liBt sich deshalb 
nur indirekt durchfiihren. Das auch in Quetschpraparaten unverkenn- 
bare somatische Grund- und Wandgewebe scheidet wegen seiner anderen 
Plasmabeschaffenheit aus, desgleichen die teilungsunfahigen, fertig aus- 
differenzierten Zellen der Plazentoiden, so daB lediglich noch das Arche- 
spor oder das Tapetum dafiir in Frage kommt. Da aber saimtliche 
Archespor- und spiteren Pollenmutterzellen im Verlauf der Antheren- 
entwicklung stets einen einheitlichen Typus und vor allem eine nicht- 
verdoppelte Chromosomenzahl aufweisen, ist anzunehmen, daB sich 
auch ihre Vorstufen gleichartig verhalten. Demnach kénnen die wenigen 
Zellen mit den auffallend kontrahierten Chromosomen nicht aus der 
groBen Menge der Archesporzellen, sondern nur aus der hinsichtlich der 
Zellzahl bedeutend kleineren Tapetumschicht stammen, wofir auch die 
im weiteren zu beobachtende sehr variable Entwicklung der Tapetum- 
zellen spricht. 

Zusammenfassend kann diese erste karyologische Sonderbildung in 
der Entwicklung der Tapetumzellen dahingehend gekennzeichnet wer- 
den, daB hier eine Verdopplung der Chromosomenzahl erfolgt, indem 
keine Kernteilung mit anschlieBender Cytokinese, ‘sondern lediglich eine 
Chromosomenteilung durchgefiihrt wird, wobei der Formwechsel der 
Chromosomen (Abb. 17) dem der Colchicinmitose ahnlich ist und durch 
eine geringe Asynchronie einzelner Chromosomen ausgezeichnet sein 
kann. Der gesamte Vorgang mag zur Unterscheidung von der experi- 
mentell bewirkten Colchicinmitose als Kontraktionsmitose bezeichnet 
werden. 

ce) Ubersicht. 

In der prameiotischen Periode ist demnach das Antherentapetum bei 

den verschiedenen Formen von Antirvyhinum majus L. sowohl durch eine 
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gehemmte Cytokinese als auch durch eine gehemmte Karyokinese in 
Form der Kontraktionsmitose charakterisiert. In beiden Fallen wird die 























1 2 3 4 5 6 7 
Abb. 17. Schema der Kontraktionsmitose. 1—3: Prophase; 4: Metaphase; 5, 6: Anaphase; 
7: Telophase. 
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2n'"= diploider Chromosomen-Kern 
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Abb. 18. Schema der Differenzierungsprozesse des Tapetums wiahrend der pramciotischen 
Periode bei Antirrhinum majus L. 

















Chromosomenzahl der Zellen verdoppelt. Im ersten Fall wird die Chro- 
mosomenmenge gleichmaBig auf zwei Kerne verteilt, im zweiten Fall 
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bleibt die verdoppelte Chromosomenzahl in einem Kern konzentriert. 
Die Hiaufigkeit der vollstandigen Zellteilungen wird allmahlich einge- 
schrankt. Am Ende der prameiotischen Periode setzt sich das Tapetum 
aus drei Zelltypen zusammen (Abb. 18). 


2. Das Tapetum wiihrend des ersten Teils der friihmeiotischen Periode. 


Wiahrend der friihmeiotischen Periode, in der das Antherentapetum 
seine Entwicklung zum Sekretionsgewebe erfahrt und parallel dazu in 
den benachbarten Pollenmutterzellen die entscheidenden Reduktions- 
vorgiange der Chromosomen ablaufen, bietet die Karyologie des Tapetums 
ein iiberaus vielseitiges Bild. Die fast verwirrende Formenfille kommt 
dadurch zustande, daB in dieser Entwicklungsperiode die grundlegenden 
Chromosomen-, Kern- und Zellteilungsmechanismen zum Teil neben- 
einander vorkommen, sich iberschneiden und in gewissem Grade 
Zwischenstufen entstehen lassen, die eine allgemeine Klassifizierung 
erschweren. Prinzipiell lassen sich zunachst die beiden Hauptgruppen 
der gehemmten Cytokinese und der gehemmten Karyokinese wieder 
unterscheiden. Die Variationen der ersten Gruppe entstehen durch 
Kernverschmelzungen, die Variationen der zweiten Gruppe durch 
unterschiedlichen Formwechsel der Chromosomen. Beide Gruppen 
zusammen unterliegen als weiterem variierenden Moment einer mehr 
oder weniger stark gehemmten Funktion der Kernspindel, die unter 
Umstinden die Bildung von Zwischenstufen veraniaBt. Vollstandige 
Zellteilungen kommen wahrend der friihmeiotischen Periode normaler- 
weise im Tapetum nicht mehr vor. 


a) Die ersten Entwicklungsschritte der gehemmten Cytokinese. 

Die gehemmte Cytokinese, die das Tapetum in der prameiotischen 
Periode vornehmlich charakterisierte, tritt dariiber hinaus mit vermin- 
derter Hiufigkeit nur noch zu Beginn der friihmeiotischen Periode, 
zwischen Leptotin und Pachytaén, auf. Spiter sind gehemmte Zell- 
teilungen nur als besondere Ausnahmefille zu beobachten, die durch 
Ubergiinge von der gehemmten Kernteilung zur gehemmten Zellteilung 
entstehen und deren Darstellung spiter im Rahmen der gehemmten 
Kernteilung als Anomalie erfolgen soll. Hinsichtlich der Form der ge- 
hemmten Zellteilung lat sich in der frihmeiotischen Periode ein Unter- 
schied feststellen. Die Grundform, bei der aus einer einkernig-diploiden 
Zelle eine zweikernige, doppelt-diploide entsteht, ist nur noch selten zu 
finden. Die wenigen derartigen friihmeiotischen Tapetumzellen machen 
anscheinend diese fiir die :priimeiotische Periode bezeichnende Entwick- 
lung nun verspatet durch und miissen als atypische Nachlaufer gewertet 
werden. Im Gegensatz dazu tritt die iberwiegende Zahl der gehemmten 
Zellteilungen in Form des naichsten Entwicklungsschrittes auf, der vom 











Die Entstehung der polyploiden Zellkerne des Antherentapet 263 


doppelt-diploiden Zustand durch parallele Mitosen zum vierfach-diplo- 
iden Stadium fiihrt, was bereits anlaBlich des histologischen Uberblicks 
erwihnt wurde (Abb. 2). Spatere Kernverschmelzungen kénnen das 
nachtragliche Feststellen dieser Form der gehemmten Zellteilung er- 
schweren, da haufig die Ergebnisse der Kernverschmelzungen nicht von 
gewissen Formen der gehemmten Kernteilung zwei- und einkerniger 
Zellen zu unterscheiden sind. Ferner kénnen Kernfusionen auch dadurch 
entstehen, daB die Funktion der beiden Kernspindeln im Verlauf der 
parallelen Mitosen in verschiedenem Grade unvollstandig bleibt. So 
sind, je nachdem wie weit die anaphasische Trennungsbewegung der 
Chromosomen vollzogen wurde, alle Ubergangsstufen von der ge- 
hemmten Cytokinese zur gehemmten Karyokinese vorhanden. Bei 
simtlichen Variationen der-gehemmten Cytokinese ist jedoch der mito- 
tische Formwechsel der Chromosomen und ikr Bau norma! und bietet 
keine Besonderheiten. 


Tapetumzellen mit mehr als vier Kernen wurden bei keinem der 
untersuchten Objekte jemals festgestellt, woraus mit Sicherheit ge- 
schlossen werden kann, daB maximal nur zwei unvollstandige Zell- 
teilungen aufeinander folgen. Anhaltspunkte fiir die Vermutung einer 
vollstindigen Zellteilung im Vierkernstadium sind ebenfalls nicht ge- 
geben. 

Die Haufigkeit der unvollstandigen Zellteilungen im Tapetum laBt 
wihrend des Veriaufs der meiotischen Prophase schnell nach, so daB von 
der Diakinese ab in den Tapetumzellen nur noch Kerne anzutreffen sind, 
die keine durch eine Spindel orientierte anaphasische Chromosomen- 
bewegung erkennen lassen. Die in diesem Sinne akinetischen Kerne voll- 
ziehen anschlieBend in der Zeit der ersten meiotischen Kernteilung der 
Pollenmutterzellen eine eigentiimliche Entwicklung, wie sie bereits seit 
dem Leptotan in der Mehrzahl der ein- und zweikernigen Tapetumzellen 
ihren Anfang genommen hat und die unter die Hauptgruppe der ge- 
hemmten Kernteilungen gerechnet werden muB. 


b) Die ersten Entwicklungsschritte der gehemmten Karyokinesen. 


Die gehemmte Karyokinese, die bereits wihrend der prameiotischen 
Periode vereinzelt gleichsam als Vorliufer in Form der Kontraktions- 
mitose auftrat, beherrscht nun wahrend der frihmeiotischen Periode in 

' weitaus iiberlegenem MaBe das Bild der karyologischen Veranderungen 
des Tapetums. Die groBe Mannigfaltigkeit der dabei zu beobachtenden 
Formen beruht einmal auf der Unterschiedlichkeit der Tapetumzellen 
hinsichtlich Anzahl, Lage und Polyploidiestufe der Kerne, zum anderen 
aber liegi die Ursache in der Variation der Kernteilungsvorginge, die 
sich an diesem unterschiedlichen Substrat abspielen.., 
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Obwohl sich das Tapetum in der Hauptsache aus zweikernigen Zellen 
zusammensetzt, seien aus Griinden der Ubersichtlichkeit zunachst die 
gehemmten Karyokinesen der einkernigen Zellen in den Vordergrund 
der Betrachtung gestellt. 

Bei Beginn der friihmeiotischen Periode sind neben dem geringen 
Rest einkernig-diploider Zellen, die eine unvollstandige Zellteilung durch- 
machen und bereits unter diesem Gesichtspunkt oben behandelt wurden. 
zwei Sorten von emkernigen Zellen anzutreffen, solche mit diploider 
und solche mit tetraploider Chromosomenzahl, wobei die letzten auf die 
Kontraktionsmitosen der prameiotischen Periode zuriickgefiihrt werden 
miuissen. 

Die Kerne mit diploider Chromosomenzahl vollziehen meist noch 
wihrend der Zeit des Leptotans eine gehemmte Karyokinese (Abb. 19 
bis 24). Hierbei fallt besonders im mittleren und spaéten Prophasestadium 
die tibernormale Dicke der Chromosomen auf (Abb. 21, 22). Ein Ver- 
gleich mit den entsprechenden Stadien einer prameiotischen Mitose 
(Abb. 5) ergibt, daB die Chromosomen bei gleichgebliebener Lange jetzt 
die doppelte Starke haben. Dieselben Verhaltnisse zeigen sich auch bei 
einem Vergleich mit gleichzeitigen Prophasen von doppelt-diploiden 
Zellen, die eine Parallelmitose eingehen. Die Prophasechromosomen 
dieser zweikernigen Zellen erweisen sich dabei ebenfalls als diinner 
(Abb. 37). Auch zur Prophase der prameiotischen Kontraktionsmitose 
besteht ein offensichtlicher Unterschied (Abb. 9, 10). Die Starke der 
Chromosomen ist zwar annahernd die gleiche, doch sind die Chromosomen 
der Kontraktionsmitose bedeutend kiirzer. 

Da die iibernormal dicken Chromosomen in keinem Fall mehr als 
zwei Chromatiden erkennen lassen, mu8 die Ursache ihrer Dicke in 
dem inneren Bau der Chromatiden liegen, sofern eine fiir das Prophase- 
’ stadium allgemein konstante Lange des Chromonemas vorausgesetzt und 
kein besonderer Quellungszustand angenommen werden darf. Im vor- 
liegenden Fall (Abb. 21, 22) muB demnach die vormetaphasische Chroma- 
tide im Vergleich zum Normalfall (Abb. 5) eine vermehrte Anzahl von 
unsichtbaren Bauelementen enthalten. Wenn in diesem Zusammen- 
hang mit dem Begriff des Chromonemas nur wirklich sichtbare Langs- 
elemente der Chromatide bezeichnet werden sollen, so ergibt sich folgende 
Interpretation der verschiedenen Prophasebilder (Abb. 25). 

Im Normalfall ist die vormetaphasische Chromatide aus einem nicht 
weiter sichtbar langsgetcilten Spiralelement bzw. einem Chromonema 
aufgebaut. 

Im Fall der Kontraktionsmitose erfaihrt dieses Chromonema eine 
anomale VergréBerung des Spiralwindungsdurchmessers (Abb. 25) oder 
eine erhéhte Kontraktion infolge Verringerung der Ganghohe zwischen 
den einzelnen Windungen (im Schema nicht dargestellt). 
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Abb. 19. Abb. 20. Abb. 22. 





Abb. 23. Abb. 24. 
Abb. 19. Interphasenkern der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe und darunter 
Interphasenkern einer normalen Mitose bei einer diploiden Pflanze. (Beide Kerne liegen im 
Praparat nebeneinander.) 
Abb. 20. Friihe Prophase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe und ein normal- 
mitotischer Interphasenkern bei einer diploiden Pflanze. 
Abb. 21. Mittlere Prophase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe und friihe 
Prophase einer normalen Mitose bei einer diploiden Pflanze. 
Abb. 22. Spite Prophase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe bei einer diploiden 
Pflanze. 
Abb. 23. Metaphase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe bei einer diploiden 
Pflanze. 
Abb. 24. Anaphase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe bei einer diploiden 
Pflanze (Phako). 
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Abb. 25. Schema des spitprophasischen Chromosomenbaus bei verschiedenen Mitoseformen 
von Antirrhinum majus L. 
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Im Fall der friihmeiotischen dickchromosomigen Prophase liegt zwar 
ein normaler Spiralisationsgrad vor, doch ist hier das Chromonema als 
mehrwertig oder polymer zu bezeichnen, da es bereits eine vermehrte 
Anzahl von submikroskopischen Bauelementen (= Subchromonemen) 
in sich birgt, die nicht als selbstaéndige morphologische Elemente in Er- 
scheinung treten (Abb. 25). 

Die Annahme, daB die prophasische Chromatide nur aus einem 
Chromonema besteht, erscheint zwar fraglich bei einem Vergleich mit 
anderen Objekten, deren cytologische Verhialtnisse giinstiger als bei 
Antirrhinum sind, und die zwei oder gar vier Chromonemen erkennen 
lassen. Doch diirfte dieser Frage nach der Anzahl der vorhandenen 
Chromonemen im vorliegenden Fall keine wesentliche Bedeutung zu- 
kommen, da dann alle vorhandenen Chromonemen polymer bzw. im 
Normalfall nicht polymer waren. 

_Mit der prophasisch erschlieBbaren Polymerie dieser Mitoseform laBt 
sich auch eine weniger auffallige Veranderung der vorausgehenden Inter- 
phasenkerne verbinden, die die GréBe und Struktur der Kerne betrifft und 
die vom.Gesichtspunkt der Polymerie eisie besondere Bedeutung erlangt. 

Wahrend die Kerne der Tapetumzellen in der prameiotischen Periode 
niemals gréBer als die der Archesporzellen waren, hat sich beim Ubergang 
zur friihmeiotischen Periode eine scheinbar regellose Anderung der 
GréBenverhiltnisse vollzogen. In der Zeitspanne zwischen Leptotaén und 
frihem Zygotin stehen den durchweg gleichgroBen Kernen der Pollen- 
mutterzellen nun Tapetumkerne aller GroBenklassen gegeniiber. Neben 
unverandert klein gebliebenen Kernen hat die Hauptmenge der Tapetum- 
kerne, unabhangig von der Kernanzahl der Zellen, das durchschnittliche 
Volumen der Pollenmutterzellenkerne eingeholt und auch zum Teil schon 
iiberschritten. Dabei ist bereits zur Zeit des Leptotiins die Zahl der ein- 
kernigen Tapetumzellen mit vergréBertem Kernvolumen zu hoch, um 
allein durch die wenigen, vorher stattgefundenen Kontraktionsmitosen 
als gewohnliche Polyploidisierungserscheinung erklart werden zu kénnen. 
Ebenfalls kénnen keine totalen Kernverschmelzungen von praimeiotisch 
zweikernigen Zellen bzw. unvollstandig zu Ende gefiihrten Mitosen die 
Kernvergr6éBerung verursacht haben, da auch in zweikernigen Tapetum- 
zellen mit vollkommen isoliert liegenden Kernen dieselbe Kernvolumen- 
zunahme in gleichem MaBe zu beobachten ist. Eine bloBe Zunahme des 
Kernsaftes, der Karyolymphe, kommt auch nicht in Frage, da sowohl 
die noch kleingebliebenen als auch die vergréBerten Tapetumkerne die 
gleiche Dichte an chromatischem Material bei unterschiedlichem Volumen 
aufweisen, was besonders an Hand von Quetschpréiparaten deutlich zu 

_erkennen ist (Abb. 19—21). 

Diese sehr stark gequetschten Praparate zeigen dariiber iineno einen 

zwar kaum bemerkbaren aber dennoch wesentlichen Unterschied in der 
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Kernstruktur. Wahrend in der Interphase die klein gebliebenen Tapetum- 
kerne stets eine Anzahl von gréberen Chromatinbréckchen enthalten, ist 
in den vergréBerten Kernen die Anzahl dieser Chromatinbroéckchen nicht 
etwa vermehrt, wie das im Fall einer erfolgten Polyploidisierung even- 
tuell durch Kontraktionsmitosen oder Kernfusionen zu erwarten ware, 
sondern die einzelnen Chromatinbréckchen sind ebenfalls vergréBert 
(Abb. 19). AuBerdem ist die tibrige Kernmasse, die aus den entspirali- 
sierten euchromonematischen Chromosomenabschnitten besteht, vor- 
iibergehend in ihrer Strukturierung etwas feiner als im Normalfall. 
Dieser unscheinbare Wechsel in der Struktur des Interphasekerns tritt 
im Verlauf der spiteren Tapetumentwicklung auch bei manchen Kernen 
hoherer Polyploidiestufe auf. Dort erfahrt dieser Vorgang noch eine 
weitere Variation, indem auch die Chromatinb-éckchen vollstindig auf- 
gelockert werden und so eine besonders feine und gleichmaBige Kern- 
struktur entsteht (Abb. 42) aus der sich nur die gut ausgebildeten 
Nukleoli abheben. 

Dieser Wechsel in der Struktur des Interphasenkerns im Verein mit 
einem Kernwachstum erinnert an gewisse Indizien endomitotischer 
Chromosomenvermehrung, wie sie von GEITLER (1940b) bei T'rianea 
bogotensis beobachtet wurden. Jedoch im vorliegenden Fall der diploiden 
Ausgangsphase der friihmeiotischen Tapetumkerne folgt dem ange- 
deuteten Strukturwechsel des Interphasenkerns keine tetraploide Mitose 
mit Paarlage der Chromosomen, wie sie bei einer stattgefundenen 
Endomitose zu erwarten ware. Und selbst bei Voraussetzung einer Auf- 
hebung der Paarlage nach erfolgter Endomitose treten die tetraploiden 
Mitosen zu Beginn der friihmeiotischen Periode nicht haufig genug auf, 
um gleichzeitig sowohl die Folgestadien dieser vergréBerten und fein- 
strukturierten Kerne als auch die der prameiotischen Kontraktions- 
mitosen abgeben zu kénnen. Wird dagegen die Beobachtungstatsache 
der verdickten Chromosomen und ihre Deutung als polymere Bildungen 
in Zusammenhang mit dem interphasischen Strukturwechsel und dem 
gleichzeitigen Kernwachstum gebracht, wofiir auch die iibereinstimmen- 
den Haufigkeiten beider Erscheinungen sprechen, so ergibt sich’ eine 
Interpretation, die als Basis zwar auch wie im T'rianea-Fall wiederholte 
unsichtbare Reduplikationsvorginge hat, die aber doch im Endeffekt 
zumindest eine betrichtliche Variation der Endomitose darstellt und 
eher eine gehemmte Doppelreproduktion bedeutet. Danach ist zunachst 
das Wachstum und die feinere Strukturierung des Interphasenkerns der 
Ausdruck fiir eine mehrmalige Reduplikation der Chromosomenelemente. 
Wiahrend jedoch im Fall einmaliger endomitotischer Polyploidisierung 
in der Interphase.zwei Reduplikationen und eine. vollstandige Trennung 
erfolgen miissen (Abb..45B), fehlt im vorliegenden Fall die Trennung 
der Chromosomenelemente, so daB keine Polyploidisierung erfolgt, und 
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dariiber hinaus diirfte der zweite Reduplikationsschritt unvollstandig 
sein (Abb. 45D), weil in der folgenden Mitose je Chromosom nur zwei 
Chromatiden und nicht vier wie bei Diplochromosomen einer Doppel- 
reproduktion (Abb. 45C) (WuiTE 1935, Levan 1939) auftreten. Diese 
Chromatiden, die bei Antirrhinum anscheinend nur aus einem Chromo- 
nema bestehen, sind nun in dem besonderen, hier vorliegenden Fall 
jedoch polymer, indem jedes Chromonema eine zumindest verdoppelte 
Normalzahl von Subchromonemen als Bauelemente enthalt, welche die 
prophasische Aufspiralisierung gemeinsam in engstem Kontakt voll- 
zogen haben und sich nur in der besonderen Dicke der Chromosomen 
auBern. Auf Grund dieser ungewéhnlichen Dicke ist es sogar sehr 
wahrscheinlich, daB die Polymerisation nicht nur die doppelte Anzahl 
von Bauelementen je Chromonema bzw. Chromatide sondern ein Viel- 
faches derselben entstehen laBt. 

Als einfacher Terminus technicus wird hier die Bezeichnung 
,,Polymer-Mitose“ fiir Mitosen mit derartigen polymeren Chromosomen 
verwendet. Bei Antirrhinum verlaufen nach den bisherigen Beobach- 
tungen solche Polymermitosen stets als gehemmte Kernteilungen. 

In der Metaphase (Abb. 23) ist der Dickenunterschied der polymere 
Chromosomen im Vergleich zum Normalfall (Abb. 6) infolge der starken 
Kontraktion nicht so offensichtlich, wozu auch die meist sehr uniiber- 
sichtliche Lage der zusammengeklumpten Chromosomen beitragt. Diese 
starke Tendenz zur Klumpenbildung stellt einen deutlichen Unterschied 
zur metaphasischen Kernplattenbildung normaler Mitosen dar. Die 
Anaphase der Polymermitose vollzieht sich, ahnlich wie die der Kon- 
traktionsmitose, ohne sichtbare Wirkung einer Kernspindel, indem die 
Chromatiden auseinanderklappen, wobei sie an einem Ende oft Kontakt 
behalten und so dem Anaphasekern (Abb. 24) ein unregelmaBig netz- 
artiges Aussehen verleihen kénnen. Auf Grund der nachlassenden 
Spiralisation tritt jetzt die besondere Dicke der Chromatiden wieder 
mehr in Erscheinung. Der Ubergang zur Telo- und Interphase vollzieht: 
sich schnell, so daB haufig die Chromatiden noch in ihrer netzartig ver- 
bundenen Form in den Ruhekern eintreten. Der Kern besteht dann 
anscheinend aus kettenartig aneinandergesetzten Chromatinwiirfelchen, 
die durchweg die Dicke von Chromatiden haben. Da in der Anaphase 
die Schwesterchromatiden eines Chromosoms haufig an einem Ende ver- 
kleben kénnen, geniigt eine telophasische Auflockerung in der Region 
der primaren Einschniirung jeder Chromatide, um eine kurze Kette von 
vier Chromatinstiickchen entstehen zu lassen. Durch weiteres Absetzen 
von Trabanten und heterochromatischen Segmenten kénnen unter Um- 
stiinden diese Ketten noch um einige Glieder vermehrt werden, so daB 
sie in ihrer Gesamtheit ein fiir diesen spittelophasischen Zustand typi- 
sches Bild ergeben, das sich auch auf hdheren Polyploidiestufen ent- 
sprechend wiederholt (Abb. 49, 56). 
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Bei trisomen und tetraploiden Pflanzen wird die friihmeiotische 
Periode der Tapetumentwicklung ebenfalls durch gehemmte Karyo- 
kinesen in Form von Polymermitosen eingeleitet und charakterisiert. 
Die Ahnlichkeit der Polymermitose mit der Kontraktionsmitose tritt bei 
der untersuchten trisomen Pflanze noch durch eine voriibergehend er- 
héhte spatprophasische Kontraktion mit Zusammenballung der Chro- 
mosomen in Erscheinung (Abb. 27), so daB hier zwei Besonderheiten, 
einmal der polymere Bau und zum anderen die verstarkte Kontraktion, 
kombiniert sind. Die Annahme einer Polymerie der Chromosomen wird 





Abb. 26. Abb. 27. 


Abb. 26. Mittlere Prophase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe bei einer 
triscmen Pflanze. 


Abb. 27. Spiate Prophase der Polymermitose auf einkernig-diploider Stufe bei einer trisomen 
Pflanze. 


noch durch das Bild mancher mittleren Prophasen bestarkt. So sind die 
Chromosomen zuweilen an den Enden wie zerfasert und erwecken den 
Eindruck, als ob in einer Chromatide mehr Spiralelemente als im Normal- 
fall enthalten sind. Doch ist eine sichere mikroskopische Auflésung in 
mehrere Chromonemen nicht méglich. 


Die friihmeiotische Polymermitose stellt ebenso wie die prameiotische 
Kontraktionsmitose eine Form der gehemmten Kernteilung dar. Ihr 
Resultat in einkernig-diploiden Zellen, bei denen sie ihr Haufigkeits- 
maximum bereits zur Zeit des Leptotins erreicht, ist in bezug auf die 
Anzahl der Chromosomen das gleiche wie bei der Kontraktionsmitose : 
Der Chromosomensatz wird tetraploid. 


Gleichzeitig mit den einkernig-diploiden Polymermitosen treten im 
Tapetum sofort zu Beginn der friihmeiotischen Periode auch einkernig- 
tetraploide Polymermitosen in geringerer Haufigkeit aber mit den 

-gleichen Erscheinungen wie die ersten auf. Diese tetraploiden Polymer- 
mitosen kénnen aus zeitlichen Griinden noch nicht das Produkt der 
diploiden Polymermitosen sein, sondern miissen als Folgestadien der 
prameiotischen Kontraktionsmitose gedeutet werden, mit denen sie auch 

die geringe Haufigkeit gemeinsam haben. Die Polymerisierung der 
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Chromosomenelemente mu6 im Interphasenzustand nach der Kontrak- 
tionsmitose gegen Ende der prameiotischen Periode ebenso unsichtbar 
wie die eigentliche Reduplikation der Chromatiden vor sich gegangen 
sein. Die tetraploiden Polymermitosen bilden demnach beziiglich Ent- 
stehungsweise und Formwechsel eine Parallelreihe zu den diploiden 
Polymermitosen. 

Unter den einkernigen tetraploiden Zellen zur Zeit der beginnenden 
Meiose befinden sich vereinzelt auch solche, bei denen die Chromosomen 
nicht polymer zu sein scheinen (Abb. 28, 29), sondern Vermutlich nur 





Abb. 28. Abb. 29. Abb. 30. 
Abb. 28. Prophase der gehemmten Karyokinese bzw. Cytokinese auf einkernig-tetraploider 
Stufe bei einer diploiden Pflanze. 
Abb. 29. Spate Metaphase der gehemmten Karyokinese bzw. Cytokinese auf tetraploider 
Stufe bei einer diploiden Pflanze. 
Abb. 30. Spite Anaphase der gehemmten Cytokinese aus einkernig-tetraploider Stufe bei 
einer trisomen Pflanze. 


die normale Anzahl von Bauelementen enthalten. Der Ursprung dieser 
Zellen 1aBt sich nicht eindeutig ermitteln. Entweder gehen sie auf pra- 
meiotische Kontraktionsmitosen zuriick, bei denen die nachfolgende 
Polymerisierung unterblieben ist, oder sie sind das Produkt von ein- 
kernig-diploiden Zellen, deren Kerne im Interphasezustand keine Poly- 
merisierung, sondern eine Endomitose mit einer zweiten Reduplikation 
vollzogen haben (Abb. 40). 

Die Annahme von verschiedenen Wertigkeiten des inneren Chromo- 
somenbaues insbesondere bei friihmeiotischen tetraploiden Tapetum- 
zellen erfahrt indirekt noch eine Bestirkung durch einen ProzeB, der bis- 
her nur beisolchen Kernen mit anscheinend normalwertigen Chromosomen 
zu beobachten war. Wahrend die Anaphase der tetraploiden Kerne mit 
polymeren Chromosomen stets mit der Bildung eines Chromatidennetz- 
werkes als gehemmte Kernteilung verlauft, konnen bei den Kernen mit 
diinneren, anscheinend normalwertigen Chromosomen auch echte, spindel- 
aktive Mitosen mit Chromatidentrennung und -verteilung stattfinden 
(Abb. 30, 31), wie sie in Zellen mit polymeren Chromosomen niemals 
anzutreffen sind. Da bei solchen Spindelmitosen in diesem Fall die Zell- 
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plattenbildung im Phragmoplast unterbleibt oder nur unvollstandig und 
reversibel ist (Abb. 32), stellt der gesamte ProzeB einen Ubergang von 
der gehemmten Kernteilung zur gehemmten Zellteilung auf tetraploider 
Stufe dar. Bei der weiteren Tapetumentwicklung treten auch auf héheren 
Polyploidiestufen ahnliche Vorgainge auf, die noch im folgenden zu be- 
handeln sind. 

Die vereinzelten gehemmten Zellteilungen dieser Art lassen sich im 
Gegensatz zu den gehemmten Keznteilungen auch in Schnittpraparaten 
relativ gut analysieren. Den zwar zahlenmaBig wenigen, aber doch noch 





Abb. 31. Abb. 32. 
Abb. 31. Teloph der geh ten Cytokinese auf einkerniz-tetraploider Stufe bei einer 
diploiden Pflanze. 


Abb. 32. Interphase der gehemmten Cytokinese nach der einkernig-tetraploiden Stufe bei 
einer diploiden Pflanze. 





in jedem Praparat mehrfach vertretenen Spindelmetaphasen stehen nur 
ganz vereinzelt Spindelanaphasen und Telophasen gegeniiber (Tabelle 3). 
Der Unterschied in den Haufigkeiten ist dabei zu groB, als daB er allein 
durch die kurze Zeitdauer der Anaphase und der dadurch bedingten 
geringen Chance des Antreffens dieses Stadiums erklart werden kénnte. 
Vielmehr liegt der Schlu8 nahe, daB die Kernspindel zwar noch angelegt 


Tabelle 3. Stadienverteilung bei friihmeiotischen polyploiden Spindelmitosen. 


Auf 30 Loculiquerschnitten einer Anthere wurden gefunden: 
insgesamt 18 Spindelmitosen 
davon 12 Metaphasen 
2 Anaphasen 
4 Telophasen 


wird und sich bis zur Bildung der metaphasischen Chromosomenplatte 
normal verhalt, dann aber meist nicht mehr in Funktion tritt, wodurch 
die Spalthalften der Chromosomen beieinander liegenbleiben. Das Zu- 
standekommen dieser Art der gehemmten Kernteilung wire dann auf das 
passive Verhalten der Kernspindel in der Anaphase zuriickzufihren. 
Bei den zweikernigen Zellen, die den Hauptanteil in der Tapetum- 
schicht ausmachen und die auf prameiotische gehemmte Cytokinesen 
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zuriickzufihren sind, leitet ebenfalls eine Polymermitose die Weiter- 
entwicklung ein (Abb. 33—36). Wahrend jedoch bei den einkernigen 
Zellen gleich zur Zeit des Leptotins die diploiden Polymermitosen ihre 
gréBte Haufigkeit erreichen, ist das Maximum des Vorkommens doppelt- 
diploider Polymermitosen zeitlich etwas verzégert und trifft mit dem 
Zygotaén zusammen. Der Ablauf der doppelt-diploiden Polymermitosen 





Abb. 33. Abb. 34. Abb. 35. Abb. 36. 





Abb. 37. 
Abb. 33. Mittlere Prophase der Polymermitose auf zweikernig-diploider Stufe bei einer 
trisomen Pflanze. 

Abb. 34. Spiate Prophase der Polymermitose auf zweikernig-diploider Stufe bei einer 

trisomen Pflanze. 
Abb. 35. Metaphase der Polymermitose auf zweikernig-diploider Stufe bei einer trisomen 
Pflanze. 
Abb. 36. Anaphase der Polymermitose auf zweikernig-diploider Stufe bei einer trisomen 
Pflanze. 


Abb. 37. Mittlere Prophase der gehemmten Karyokinese mit normalen Chromosomen auf 
zweikernig-diploider Stufe oder der Parallelmitose bei einer diploiden Pflanze. 


erfolgt mit denselben Erscheinungen wie bei einkernigen Zellen. Ein Ver- 
gleich mit ebenfalls zweikernigen Prop*asen der Parallelmitose zeigt 
wieder den Unterschied in der Chromcsomendicke (Abb. 33 und 37). In 
der Anaphase und Telophase kénnen dicht benachbarte Kerne Kontakt 
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bekommen (Abb. 36), was unter Umstanden zu partiellen Kernverschmel- 
zungen fiihrt. Bei den doppelt-diploiden Polymermitosen der trisomen 
Pflanze fallen zuweilen schwache Verbindungsfaden zwischen einzelnen 
spaitprophasischen Chromosomen auf sowie besonders dichte Verklum- 
pungen in der-Metaphase (Abb. 35). Infolge der starken Klumpen- 





Abb. 38. Prophase der gehemmten Karyokinese auf der vierkernig-diploiden Stufe bei einer 
diploiden Pflanze. 





Abb. 39. Fusionskern, vermutlich nach der vierkernig-tetraploidenStufe bei einer diploiden 
lanze. 


bildung ist das Feststellen der Polyploidiestufe oft nicht mehr durch 
Auszahlen der Chromosomen sondern nur durch Vergleich der Kern- 
massen mdglich, und das auch dann nur bei stark gequetschten Zellen, 
da weniger stark gequetschte Zellen durch die riumliche Ausdehnung 
der Chromosomenklumpen meist eine geringere Polyploidiestufe vor- 
tauschen. 


In Zusammenhang mit der Darstellung der gehemmten Kernteilungen 
zweikerniger Zellen zu Beginn der friihmeiotischen Periode muB neben 
der vorherrschenden Polymermitose noch eine Form mit normalwertigen 
Chromosomen erwahnt werden, deren Haufigkeit weitaus geringer ist 
und die durch eine Hemmung der Parallelmitose entsteht. Dadurch 
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daB die beiden Kernspindeln bei der Parallelmitose nicht immer in 
Funktion treten, kann die Verteilung der Chromatiden ausfallen. Als 
Folge sind nun zwei tetraploide Chromatidenkerne in der Zelle vor- 
handen, die sich nach Art der gehemmten Kernteilung weiterentwickeln. 
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Abb. 40. Schema des ersten friihmeiotischen Entwicklungsschrittes der einkernigen 
Tapetumzellen bei Antirrhinum majus L.; p= polymer. (Betreffs Erklarung der anderen 
Zeichen vgl. Abb. 18.) 


Die Parallelmitose, die als eine Form der gehemmten Zellteilung auf- 
gefaBt werden kann, geht so infolge von Spindelpassivitat in eine Form 
der gehemmten Kernteilung iiber (Abb. 41). 

Die vierkernigen Zellen, die auf Parallelmitosen zuriickzufihren sind, 
machen mit ihrer Hauptmenge erst zur Zeit des Pachytins und spater 
gehemmte Kernteilungen durch (Abb. 38), bei denen im Gegensatz zu | 
ein- und zweikernigen Zellen keine Anzeichen von Polymerie beobachtet 
wurden. Bei den vierkernigen Zellen der tetraploiden Pflanze treten 
vermutlich infolge Raummangels meist schon nach der ersten gehemmten 
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Karyokinese Kernverschmelzungen ein, wodurch zwei hantelférmige 
Fusionskerne in einer Zelle entstehen (Abb. 39), die im weiteren Verlauf 
allmahlich ihre Einschniirung an den Fusionsstellen verlieren und eine 
mehr langliche, spindelformige Gestalt annehmen, die sie tiber weitere 
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Abb. 41. Schema des ersten friihmeiotischen Entwick!ungsschrittes der zweikernigen 
Tapetumzellen bei Antirrhinum majus L. 


Zyklen gehemmter Kernteilungen hinweg bis zum Schlu8 der Tapetum- 
entwicklung beibehalten. 

Nach den ersten Entwicklungsschritten der verschiedenkernigen 
Tapetumzellen im ersten Teil der friihmeiotischen Periode la8t sich 
folgende Ubersicht gewinnen (Abb. 40, 41). 

Die Mannigfaltigkeit der Tapetumzellen, die in der praimeiotischen 
Periode noch durch einen Ausgangs- und drei Folgetypen reprasentiert 
wurde (Abb. 18), ist nun in kurzer Zeit auf 12 Typen (5 Ausgangs- und 
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7 Folgetypen) angewachsen (Abb. 40, 41). Unter den 7 Folgetypen sind 
zwar die beiden doppelt-4n’-Zelltypen hinsichtlich ihrer telophasischen 
Konstitution identisch, sie unterscheiden sich aber durch ihre Ent- 
stehungsweisen, die in den jeweiligen Anaphasen noch ungleiche Er- 
scheinungsformen darbieten. Beziiglich der Teilungsprozesse, denen. die 
Zellkerne unterworfen sind, fallt auf, daB im Gegensatz zur prémeioti- 
schen Periode, wo die gehemmten Zellteilungen vorherrschten, nun die 
gehemmten Kernteilungen das Ubergewicht haben. Normale Zell- 
teilungen stellen als ganz vereinzelte, atypische Nachlanfer einen auBerst 
geringen Anteil dar und sind in der schematischen Darstellung (Abb. 40) 
vernachlassigt worden. 


3. Das Tapetum wihrend des zweiten Teils der friithmeiotischen Periode. 

Bis zur Zeit des Zygotans war innerhalb der einzelnen Entwicklungs- 
reihen der ein- und zweikernigen Zellen noch eine gewisse Ordnung durch 
die jeweils erreichte und dann auch vorherrschende Polyploidiestufe 
gegeben. Diese Ubersiclitlichkeit geht jedoch mit den weiteren Ent- 
wicklungsschritten der verschiedenkernigen Zellen sehr schnell verloren 
zugunsten einer groBen karyologischen Mannigfaltigkeit des Tapetums. 
Vornehmlich durch kurz hintereinander ablaufende gehemmte Kern- 
teilungen einerseits sowie durch nachgeholte Differenzierung von ver- 
zogerten Nachlaufern andererseits kénnen von der Zeit des Pachytans 
an bis zur Diakinese aile Polyploidiestufen nebeneinander vertreten sein. 
- Wie im Anfang der frithmeiotischen Periode herrschen die Prozesse der 
gehemmten Kernteilungen auch im zweiten Teil dieser Periode vor. 
Gehemmte Zellteilungen sind nach dem Aufhéren der Parallelmitosen 
selten, vollstandige Zellteilungen kommen iiberhaupt nicht mehr vor. 
Bei der zunehmenden Polyploidisierung durch die gehemmten Kern- 
teilungen entstehen haufig in urspriinglich zweikernigen, seltener in 
vierkernigen Zellen groBe Fusionskerne, die ihren wahren Ursprung zu- 
weilen nicht mehr erkennen lassen, sondern eine echte einkernige Zelle 
vortauschen. Wegen dieser Unsicherheit bei der Beurteilung der Poly- 
ploidiestufe einkerniger Zellen seien zunachst die weiteren Entwicklungs- 
schritte im zweiten Teil der friihmeiotischen Periode an Hand von zwei- 
kernig gebliebenen Zellen dargestellt, die auch weiterhin mit etwa 70% 
die Hauptmenge der Tapetumzellen ausmachen. 

Wahrend bei der Entwicklung der zweikernigen Zellen auf der 
doppelt-diploiden Stufe deutlich ein Unterschied zwischen den normal- 
wertigen, diinnen Chromosomen der Parallelmitose bzw. ihrer gehemmten 
Form (Abb. 37) und den dicken Chromosomen der Polymermitose 
(Abb. 33) besteht, nehmen bis auf wenige klar polymere Fille die Chro- 
mosomen der 2n- und 4n-Pflanzen auf der doppelt-tetraploiden Stuie 
beziiglich ihrer Dicke eine ziemlich einheitliche Mittelstellung ein, die 
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eher der nermalwertigen Ausbildung der Chromosomen gleicht. Die im 
ersten Téil der friihmeiotischen Periode durch gehemmte Parallelmitosen 
bzw. durch Spindelaktivierung bei der gehemmten Kernteilung ent- 
standenen Zellen mit zwei tetraploiden Chromatidenkernen, reichen 
zahlenmaBig nicht aus, um davon saimtliche tetraploiden gehemmten 
Kernteilungen mit schwaicheren Chromosomen ableiten zu kénnen. Einen 
Anhaltspunkt zur Klarung dieser Frage nach der Herkunft bietet da- 
gegen die vorausgehende Interphase der doppelt-tetraploiden Stufe 
(Abb. 42, 43). Sie erinnert hinsichtlich der Kernstruktur an diejenige 





Abb. 42. Abb. 43. Abb. 44. 


Abb. 42. Interphasenkern mit feinster, gleichmaBiger Kernstruktur vor einer gehemmten 
Karyokinese auf zweikernig-tetraploider Stufe bei einer diploiden Pflanze. (Nur einer der 
beiden Kerne abgebildet). 


Abb. 43. Ubergang zur Prophase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-tetraploider 
Stufe bei einer diploiden Pflanze. (Nur einer der beiden Kerne abgebildet). 
Abb. 44. Friihe Prophase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-tetraploider Stufe 
bei einer diploiden Pflanze. (Nur einer der beiden Kerne abgebildet). 


Interphase, die zwischen die prameiotisch normalwertige Mitose und die 
friihmeiotische ein- und zweikernige Polymermitose geschaltet ist 
(Abb. 19). Wahrend jedoch vor den diploiden Polymermitosen in den 
Interphasekernen immer noch gréBere chromozentrenartige Chromatin- 
bréckchen in der iibrigen feinstrukturierten Kernmasse zu beobachten 
sind, tritt hier voriibergehend ein Zustand allerfeinster Chromatin- 
verteilung auf, an dem selbst die chromozentrenartigen Chromatin- 
bréckchen teilnehmen (Abb. 42). Trotz dieser auBerst feinen Verteilung 
der chromatischen Substanz innerhalb des Kernraumes entsteht nicht 
der Eindruck einer zufalligen Regellosigkeit, sondern die feinsten 
Chromatinteilchen scheinen in Fadenform hintereinander aufgereiht zu 
liegen: Besonders die Rander der Zellkerne lassen stellenweise Ab- 
schnitte von solchen Chromatinfaden erkennen. Die anschlieBende friih- 
prophasische Spiralkondensation der Chromosomen erfolgt normal, in- 
dem zuerst wieder gréBere chromozentrenartige Chromatinbréckchen 
gebildet werden (Abb. 43), ehe die Chromosomen in ihrer Langserstrek- 
kung sichtbar werden (Abb. 44). 
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Abb. 45. (Abbildungstext s. S. 279 unten). 
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Neben dem Stadium allerfeinster Chromatinverteilung besteht aber 
noch ein weiterer Unterschied zu der Interphase, die der ersten Polymer- 
mitose vorausgeht. Wahrend dort zwischen zwei zahlenmaBig diploiden 
Mitosen, der normalwertigen prameiotischen Mitose und der friih- 
meiotischen Polymermitose, mit dem interphasischen Strukturwechsel 
ein gesteigertes Kernwachstum verbunden war, ist das Kernwachstum 
im vorliegenden Fall eher als unternormal zu bezeichnen, wenn beriick- 
sichtigt wird, daB hier ein Ubergang von einer diploiden zu einer tetra- 
ploiden Mitosenform stattfindet. Dieser Umstand sowie die Tatsache, 
daB im folgenden die Chromosomen der meisten doppelt-tetraploiden 
gehemmten Kernteilungen etwas diinner sind, und die weitere Tatsache, 
daB die doppelt-tetraploiden gehemmten Kernteilungen schnell hinter 
den doppelt-diploiden Polymermitosen folgen, legt die Vermutung nahe, 
da8 wahrend der vorliegenden Interphase in der Mehrzahl der Fille die 
Polymerie der Chromosomen herabgesetzt oder gar aufgehoben wird. 
Aus den polymeren ana- bzw. telophasischen Chromatidenchromosomen 
der doppelt-diploiden Polymermitose entstehen dabei die niederpoly- 
meren bzw. normalwertigen Prophasechromosomen der doppelt-tetra- 
ploiden gehemmten Kernteilungen, wobei die eigentlichen Redupli- 
kationsprozesse durch die Polymerie der anaphasischen Chromatiden 
schon praformiert sind und teilweise abgekiirzt werden (Abb. 45 F). 

Als eine weitere Erklarungsméglichkeit kime die Annahme echter 
Endomitosen in Frage in der Art, daB die beiden Telophasenkerne einer 
primeiotisch gehemmten Zellteilung die doppelt-diploide Kernteilung 
iiberspringen und durch eine unsichtbare Endomitose und eine zweite 
Reduplikation direkt die doppelt-tetraploide gehemmte Kernteilung ent- 
stehen lassen (Abb. 45 B). Eine sichere Entscheidung, welche der beiden 
Erklarungsméglichkeiten die zutreffende ist, laBt sich nicht fallen. Je- 
doch diirfte der in der Prophase (Abb. 46) zum Teil vorhandene Kontakt 
von Chromosomenenden eher das Relikt einer vorausgegangenen ge- 
hemmten Kernteilung mit anaphasischer Chromosomenverklebung sein, 
als daB er fiir eine aufgehobene Paarlage von endomitotisch entstandenen 
Chromosomen sprache. 

Zur Erklérung der ebenfalls vorhandenen eindeutig polymeren Fille 
auf der doppelt-tetraploiden Stufe muB angenommen werden, daB einer 
Depolymerisation noch eine erneute Polymerisation folgt (Abb. 45 E: 
DP...P) und so die Polymerie erhalten bleibt. Eine andere Moglichkeit 
des Erhaltenbleibens der Polymerie bestinde darin, daB das Chromo- 
nema im Zustand der Polymerie eine Reduplikation erfiihre (Abb. 45 E: 
..PR...) und so die Polymerie nicht erst voriibergehend aufgehoben 


Abb. 45. Schematische Darstellung der interphasischen Reproduktionsprozesse der Chro- 

mosomen. A Normale Mitose. B Endomitotische Polyploidisierung. C:Doppelreproduktion 

mit Entstehung von Diplochromosomen. D Entstehung der Polymerie. E Konstanz der 

Polymerie. F Aufhebung der Polymerie. — R Reduplikation; EH Endomitose; P Poly- 
merisation; PR Polymere Reduplikation; DP Depolymerisation. 
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werden miiBte. Die Entscheidung fiir eine dieser rein spekulativen Még- 
lichkeiten kann zunachst nicht getroffen werden. 

Die weitere Entwicklung der doppelt-tetraploiden Zellen vollzieht 
sich ebenfalls nach dem Modus der gehemmten Kernteilung (Abb. 47 
bis 49). Es entstehen doppelt-oktoploide und doppelt-16-ploide (Abb. 50, 
51) Zellen, bei denen mit ansteigender Polyploidie die Falle von Kernen 





Abb. 46. Mittlere Prophase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-tetraploider stufe 
bei einer diploiden Pflanze. 





Abb. 47. Abb. 48. Abb. 49. 
Abb. 47. Metaphase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-tetraploider Stufe bei 
einer diploiden Pflanze. 
Abb. 48. Anaphase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-tetraploider Stufe bei 
einer diploiden Pflanze. 
Abb. 49. Spite Telophase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-tetraploider Stufe 
bei einer diploiden Pflanze. 


mit ausgesprochen dicken Chromosomen immer seltener werden. Bei 
den zwischengeschalteten Interphasen ist oft das Abschaitzen der Poly- 
ploidiestufe nicht mehr méglich. Beziiglich der Struktur der Interphasen- 
kerne lassen sich keine charakteristischen Erscheinungen herausfinden. 
Alle Uberginge von der normalgekérnten bis zur feinen regellosen und 
feinen gleichmaBigen Verteilung der chromatischen Substanz sind ver- 
treten. Hinsichtlich der zeitlichen Verteilung der Haufigkeitsmaxima 
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der einzelnen Stufen herrschen betrachtliche Schwankungen. Im all- 
gemeinen tritt die doppelt-oktoploide Stufe der Tapetumzellen zu- 
sammen mit der Metaphase I der Pollenmutterzellen auf und die doppelt- 
16-ploide Stufe mit der Telophase I. Doch sind auch Fille anzutreffen, 
bei denen die gesamte Entwicklung zwischen der doppelt-tetraploiden 
und der doppelt-i6-ploiden Stufe auf die Zeit der meiotischen Prophase 
zusammengedrangt ist. 





Abb. 50. Abb. 51. 


Abb. 50. Metaphase ciner gehemmten Karyokinese auf der zweikernig-16-ploiden Stufe bei 
einer diploiden Pflanze. 


Abb. 51. Anaphase einer gehemmten Karyokinese auf der zweikernig-16-ploiden Stufe bei 
einer diploiden Pflanze. 


Bei der trisomen Pflanze verlauft die Entwicklung in der zwei- 
kernigen Reihe ebenfalls nach dern Modus der gehemmten Kernteilung 
(Abb. 52—-59), doch wird hier sogar noch die doppelt-32-ploide Stufe 
(Abb. 59) erreicht. Wiahrend bei den diploiden und tetraploiden Pflanzen 
die Falle mit diinneren Chromosomen schon von der doppelt-tetraploiden 
Stufe an iiberwiegen, behalt bei der trisomen Pflanze die Polymerie bis 
zur doppelt-16-ploiden Stufe einschlieBlich die Oberhand. 

Die Entwicklung der einkernigen Tapetumzellen im zweiten Teil der 
friihmeiotischen Periode, zwischen Diakinese und Interkinese, zeigt keine 
neuen Besonderheiten (Abb. 60—65). Der charakteristische und vor- 
herrschende ProzeB ist die glhemmte Kernteilung, die sich an Kernen 
mit dicken polymeren und mit diinnen normalen bzw. niederpolymeren 
Chromosomen bis maximal zur 32-ploiden Stufe abspielt. Ob die be- 
obachteten Falle von 32-ploiden Kernen wirklich echte einkernige Zellen 
sind oder ob sie durch Kernverschme!zung von urspriinglich mehr- 
kernigen Zellen abgeleitet werden miissen, la®t sich nicht entscheiden. 
19* 
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Abb. 52. Abb. 53. 
Abb. 52. Spate Prophase der Polymermitose auf zweikernig-oktoploider Stufe bei ciner 
trisomen Pflanze. 


Abb. 53. Metaphase ciner gehemmten Karyokinese auf zweikernig-oktoploider ~tufe bei 
einer trisomen Pflanze. 





Abb. 54. Abb. 55. Abb. 56. 


54. Anaphase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-oktoploider Stufe bei 
einer trisomen Pflanze. 

55. Telophase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-oktoploider Stufe bei 
einer trisomen Pflanze. 

Abb. 56. Ubergang zur Interphase vermutlich nach der zweikernig-oktoploiden Stufe einer 

gehemmten Karyokinese bei einer trisomen Pflanze. 


Abb. 


Abb. 


Erschwerend wirkt dabei noch der Umstand, da& die Entwicklung der 
einzelnen Kerne in mehrkernigen Zellen nur mit geringen, sich aus- 
gleichenden Abweichungen simultan verliuft und so auch bei Kern- 
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fusionen das Zustandekommen eines einheitlichen Bildes noch unter- 
stiitzt. DaB die Unterscheidung verschiedener Polymeriestufen im 
Chromosomenbau berechtigt ist und nicht allein auf eventuellen 





Abb. 57. Prophase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-16-ploider Stufe bei einer 
trisomen Pflanze. 





Abb. 58. Metaphase einer gehemmten Karyokinese auf zweikernig-16-ploider Stufe bei 
einer trisomen Pflanze. 


Fixierungsartefakten beruht, beweisen indirekt auch auf héherer 
Polyploidiestufe einkernig gehemmte Zeliteilungen, die durch Spindel- 
aktivierung aus gehemmten Kernteilungen zuweilen hervorgehen und 
dann ohne Ausnahme nur bei Kernen mit diinnen Chromosomen vor- 
kommen (Abb. 63—65). Bei Kernen mit dicken, polymeren Chromo- 
somen (Abb. 60, 61) wurde dagegen bisher nicht eine einzige spindel- 
aktive Mitose beobachtet. 
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Abb. 59. Anaphase ciner gehemmten Karyokinese vermutlich auf zweikernig-32-ploider 
Stufe bei ciner trisomen Pflanze. 





E a 
Abb. 6. Abb. 61. 
Abb. 60. Metaphase der Polymermitose auf einkernig-oktoploider Stufe bei ciner diploiden 
Pflanze. 


Abb. 61. Anaphase der Polymermitose auf einkernig-oktoploider Stufe bei einer diploiden 
Pflanze. (Nur ein Ausschnitt des Kernes wiedergegeben.) 
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Abb. 62. Abb. 63. 
Abb. 62. Metaphase mit relativ diinnen Chromosomen auf cinkernig-oktoploider Stufe bei 
einer diploiden Pflanze, : are 
Abb. 63. Anaphase mit diinnen Chromatiden, die sich nach.dem normal-mitotischen Modus 
trennen, auf einkernig-oktoploider Stufe bei einer diploiden Pflanze. 
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Auch bei den vierkernigen Zellen zeigen die spaiteren Entwicklungg- 
stufen keine neuen Besonderheiten. Die einzelnen Kerne, die sich, wie 
schon oben erwahnt (Abb. 38, 39), nach dem Modus der gehemmten 
Kernteilung entwickeln, kommen dabei nicht iiber die oktoploide Stufe 
hinaus und bleiben meist sogar schon auf der tetraploiden Stufe stehen, 
wo durch Fusionen alle méglichen Kernformen gebildet werden. 

Der Uberblick iiber den zweiten Teil der friihmeiotischen Periode 
zeigt die offensichtliche Tendenz zur schnellen Polyploidisierung der 
Tapetumkerne vornehmlich auf 
dem Wege der gehemmten Kern- 
teilungen. Kernfusionen _be- 
schleunigen dabei das Polyploid- 


Abb. 64. Abb. 65. 


Abb. 64. Oktoploide Anaphase mit aktiver Kernspindel] bei einer diploiden Pflanze. 
Abb. 65. Telophase mit aktiver Kernspindel auf der 32-ploiden Stufe bei einer trisomen 
Pflanze. 


werden und bewirken zusammen mit vereinzelten gehemmten Zelltei- 
lungen, die nur bei normalchromosomigen Kernen als Grenzfalle der 
gehemmten Kernteilung vorkommen, da8 die Entwicklungsreihen ein- und 
mehrkerniger Zellen ineinander iibergehen und oft nicht mehr eindeutig zu 
bestimmen sind. Abgesehen von der geraden Polyploidisierungslinie durch 
gehemmte Kernteilungen bei jeder Zellform, wiirde sich deshalb die 
schematische Darstellung der Entwicklungsreihen vorwiegend in der 
Konstruktion spekulativer Zusammenhiange erschépfen und unterbleibt 
aus diesem Grunde. Die Faille von chromosomaler Polymerie werden mit 
zunehmender Polyploidisierung seltener, wobei Abstufungen des Poly- 
meriegrades zwischen der typisch polymeren Form wie z. B. im ersten 
Teil der friihmeiotischen Periode und der normalen Chromosomenausbil- 
dung auftreten. 
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4. Das Tapetum wiéhrend der spitmeiotischen Periode. 


Wahrend der spatmeiotischen Periode sind, sofern keine Verlagerung 
der Gesamtentwicklung stattgefunden hat, die karyologischen Prozesse 
im Tapetum zum Stillstand gekommen und nur ganz vereinzelt ist noch 
eine Art gehemmter Kernteilung anzutreffen (Abb. 66), die sich durch 
schwache Farbbarkeit und eine gewisse Regellosigkeit der Chromosomen 
beziiglich Orientierung, Form und Teilungsablauf auszeichnet. Die un- 
geordnete Orientierung der Chromosomen ist vermutlich auf mehr oder 





Abb. 66. Abb. 67. 


Abb. 66. Gehemmte Kernteilung zur Zeit der spitmeiotischen Periode bei einer diploiden 
Pflanze (Kernausschnitt) (Phako). 


Abb. 67.. Chromosomenfragmentation zur Zeit der spatmeiotischen Periode bei einer 
trisomen Pflanze (Kernausschnitt). 


weniger umfangreiche Kernfusionen zuriickzufiihren in der Art, daB den 
verschieden zueinander gelagerten Kernkomplexen jeweils metaphasische 
Chromosomenkomplexe entsprechen. Die Chromosomen selbst sind nor- 
malwertig und zeigen innerhalb der Zelle eine Asynchronie im Teilungs- 
ablauf. So besteht neben. vereinzelten metaphasischen Chromosomen 
die Hauptmenge aus anaphasisch auseinanderspreizenden, an einem 
Ende meist noch verbundenen Chromatiden und aus telophasischen 
Chromosomen, bei denen die Trennung schon ganz vollzogen ist, oder 
bei denen noch im Zustand der anaphasischen Endenverklebung bereits 
die Entspiralisierung einsetzt. AuBerdem scheint eine geringe Neigung 
zur Chromosomenfragmentation zu bestehen. Entsprechende Prophase- 
stadien zu dieser spiaitmeiotischen Art der gehemmten Kernteilung 
konnten nicht gefunden werden, vermutlich infolge der schwachen Farb- 
barkeit der Chromosomen. 

Im weiteren Verlauf der spitmeiotischen Periode tritt, jedoch nur 
bei der trisomen Pflanze, ein letzter karyologischer ProzeB auf, der in 
der gesamten vorausgehenden Tapetumentwicklung nichts Entsprechen- 
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des hat (Abb. 67). Noch wahrend die Tapetumzellen im Stadium maxi- 
maler GréBe verharren, erscheinen in ihrem Mittelraum, der normaler- 
weise vom Kern eingenommen wird, chromosomenahnliche Gebilde von 
vollig unregelmaBiger Gestalt und GréBe. Das stellenweise Vorhanden- 
sein von Langsspalten und Teilungsformen spricht dafiir, daB es sich 
hier um Chromosomen handelt, von denen entweder nur die proximalen 
Abschnitte beiderseits der Kinetochoren ausgebildet sind oder die sich 
in autonome Fragmente aufgelést haben. Das Zellplasma im Bereich 
dieser Chromosomenstiickchen weist im Vergleich zu dem Plasma der 
weiteren Umgebung eine gewisse — 
GleichmaBigkeit und parallel © 
streifige Ausrichtung auf, die a’ 





der Struktur von Spindelfasern 
ahnlich ist. Der gesamte Vor- 
gang kann als eine Auflésung 
der Chromosomen gedeutet wer- 
den, wobei dieselben Fragmente 
bilden, von denen zumindest die 
kinetochorhaltigen noch zur Tei- 
jung befahigt sind. Eine regel- 
rechte anaphasische Sonderung a 
der Teilungsprodukte bzw. der yb. 68. Groste festgestellte Tapetumvelle bei 
einzelnen Fragmente findet ¢iner trisomen Pflanze gegen Ende der spat- 
i eee meiotischen Periode. (AbbildungsmaBstab 150: 1.) 
nicht statt, so daB hierin noch 
einmal der Charakter der gehemmten Kernteilung zum Vorschein 
kommt. 

Fir einen Zerfall oder gar eine Auflésung der Chromosomen bei der 
trisomen Pflanze spricht auch das Aussehen mancher Tapetumzellen 
am Ende der spatmeiotischen Periode (Abb. 68). Im Gegensatz zu 
sonstigen héher-ploiden Stadien sind keine festumrissenen Kernkomplexe 
mehr zu erkennen. Lediglich groBe Nukleoli und ganz schwache Plasma- 
verdichtungen markieren noch die Stellen, wo die Zellkerne zu vermuten 
sind. Eine typische Ruhekernstruktur mit Chromatinbréckchen oder 
feinen Faden besteht nicht mehr, so daB, abgesehen von den oft riesigen 
Nukleoli, kein Unterschied zum Zellplasma vorhanden ist. 

Bei den diploiden und tetraploiden Antirrhinum-Pflanzen ist ein 
Zerfall der Chromosomen nicht beobachtet worden. Bei ihnen bleiben 
die Zellkerne mehr oder weniger deutlich und ohne erkennbare Veran- 
derungen bestehen. 





5. Das Tapetum wihrend der postmeiotischen Periode. 


In der anschlieBenden postmeiotischen Periode, die zeitlich durch 
den Zerfall der Pollentetraden eingeleitet wird, verlieren die Tapetum- 
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zellen schnell an Inhalt und GréBe und schrumpfen zusammen. Karyo- 
logische Prozesse sind normalerweise nicht festzustellen, sofern nicht 
AuBeneinfliisse eine Verschiebung der Meiose zur Tapetumentwicklung 
verursacht haben, wodurch sich jedoch an der Art und Reihenfolge der 
' karyologischen Vorginge nichts andert. Die Zellkerne unterliegen eben- 
falls der Schrumpfung, soweit sie in den Plasmazusammenballungen er- 
kennbar sind, und lassen sich nach AbschluB der Degenerationsperiode 
in den Tapetumriickstaénden zuweilen noch als abgeflachte, ellipsoid- 
férmige Gebilde finden. 

Damit hat die sichtbare Entwicklung der Kerne des Antheren- 
tapetums bei Antirrhinum majus L. ihren AbschluB gefunden. 


6. Gesamtiiberblick. 

Bei einem Gesamtiiberblick zeigt die karyologische Entwicklung des 
Antherentapetums bei Antirrhinum majus L. die Tendenz, unter Reduk- 
tion der Zellteilungsprozesse die Chromosomenmasse zu vermehren. 
Die Vermehrung der Chromosomensubstanz einer Zelle erfolgt durch 
regelmaBige Polyploidisierung auf dem Wege der gehemmten Zellteilung 
und der gehemmten Kernteilung sowie durch intrachromosomale Tei- 
lung, die sich in der zeitweiligen Polymerie der Chromosomen auBert und 
letztlich zur Beschleunigung der gehemmten Kernteilungen beitragt. 
Die Polyploidisierung beginnt bereits vor Einsetzen der Meiose und hort 
zur Zeit der zweiten meiotischen Teilung auf. Dabei erhoht sich mit 
zunehmender Polyploidisierung auch die sekretorische Tatigkeit des 
Tapetums. Nach einem mehr oder weniger langen stationiren Zustand 
gegen Ende der Meiose setzt zur Zeit des Zerfalls der Pollentetraden ohne 
weitere karyologische Verinderungen die Degeneration des Tapetums 
ein, wobei in Sonderfallen eine Chromosomenfragmentation und eine 
Kernauflésung vorausgehen kann. Alle karyologischen Prozesse sind 
beziiglich ihrer Haufigkeit und Erscheinungsform sowie ihres zeitlichen 
Auftretens auBerst variabel, so daB es niemals zum absoluten Vor- 
herrschen eines Zell- bzw. Kerntyps kommt. 

Die gesamte karyologische Entwicklung ist der unmittelbare Aus- 
druck der Gewebedifferenzierung, wobei die Vermehrung der Chromo- 
somensubstanz die Voraussetzung fiir die sekretorische Funktion des 
Tapetums zu sein scheint. 


IV. Vergleich der untersuchten Antirrhinum-Formen. 

Der Zusammenhang zwischen karyologischer Entwicklung und histo- 
logischer Differenzierung ist in seinen wesentlichen Ziigen bei allen unter- 
suchten Antirrhinum-Typen gewahrt. Auch die bei der diploiden und 
tetraploiden Sippe 50 und der trisomen Pflanze im einzelnen ermittelten 
qualitativen Erscheinungen der gehemmten Zell- und Kernteilung und 
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der Polymerie sind bei den itibrigen Mutanten, Sippen und Formen vor- 
handen, jedoch bestehen hier bei einzelnen Typen gr6éBere Unterschiede 
beziiglich des quantitativen Anteils dieser karyologischen Merkmale. So 
ist z. B. wie bei der trisomen Pflanze auch bei einigen anderen Mutanten 
die starke spaitprophasische Kontraktion der Chromosomen besonders 
klar und vorherrschend ausgepragt, oder es bestehen offensichtliche 
Unterschiede im Endverhialtnis der zwei- und vierkernigen Zellen zu- 
einander, oder die Haufigkeitsmaxima der Polymeriefille sind variiert. 

Die Beriicksichtigung dieser Merkmale, die oft eindeutig voneinander 
abzuleiten sind, bietet unter Umstainden den Ansatzpunkt fiir eine 
tapetumkaryologische Systematisierung der Antirrhinum-Formen. Doch 
verlangt diese Aufgabe eine umfangreichere statistische Bearbeitung des 
Materials unter einheitlichen, konstanten Bedingungen, die bisher aus 
technischen Griinden- nicht zu erzielen waren. 

Ferner verdient gerade der Umstand, daf bei verschiedenen Antir- 
rhinum-Typen Unterschiede in der quantitativen Zusammensetzung der 
karyologischen Tapetumelemente bestehen, auch vom genetisch-diagno- 
stischen Standpunkt eine gewisse Aufmerksamkeit, da die Funktion des 
Antherentapetums einen wichtigen Faktor fiir die Pollenreifung bedeutet 
und somit ein morphologisch gut faBbares und vielgestaltiges Glied zwi- 
schen dem Genotyp einerseits und dem physiologisch-phanotypischen 
Komplex der Fertilitat andererseits gegeben ist. 

So diirfte auch hier, analog zu den von StuBBE (1950) durchgefiihrten 
Untersuchungen iiber den Selektionswert von Antirrhinum-Mutanten 
ein offensichtliches Beispiel dafiir vorliegen, da& mit Mutationen nicht- 
nur mehr oder weniger belanglose Verinderungen des auBeren Erschei- 
nungsbildes verbunden sind, sondern auch innere funktionelle Verande- 
rungen parallel einhergehen, deren Existenz und Auswirkung im Lebens- 
ablauf der Pflanze erst durch eine eingehendere experimentelle Analyse 
zu _erfassen ist. 

V. Diskussion. 

Die vorliegende Untersuchung versucht, eine Beschreibung der 
sichtbaren Differenzierungsprozesse eines fiir den generativen Zyklus 
der Pflanze auBerst wichtigen Gewebes zu geben. 

Nachdem die morphologischen Erscheinungsformen, soweit die der- 
zeitigen Mittel es gestatten, festgestellt worden sind, erhebt sich die 
Kardinalfrage nach dem auslésenden Agens der Differenzierungsvor- 
ginge. Kine fruchtbare Bearbeitung wird dieses Problem nur vom 
physiologischen Standpunkt erfahren kénnen, da es vermutlich ganz 
spezifische Stoffe sind, welche die karyologische Entwicklung dirigieren 
und damit die Differenzierung bestimmen. Da8 bei der Behandlung 
des Differenzierungsproblems zunachst dem Zellkern und dem Phinomen 
der Polyploidie als zwei morphologisch Icichter faBbaren Momenten 
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besondere Aufmerksamkeit zukommt, beweisen die sich mehrenden Er- 
gebnisse, wonach fiir die verschiedensten spezialisierten Gewebe oder 
Zellen gewisse Polyploidiestufen typisch sind (GRAFL 1939, GEITLER 
1940b, c, 1944, GeITLER und LauBerR 1944, Levan 1944, LAUBER 1947, 
JAHNL 1947, GEITLER 1948b). In allen diesen Fallen war die Polyploidie 
auf Endomitosen zuriickzufiihren und so entstand eine gewisse Neigung 
in dieser Forschungsrichtung, endomitotische Vorgange zur Erklarung 
von Polyploidisierungserscheinungen auch da heranzuziehen, wo Resti- 
tutionskernbildungen im weiteren Sinne die Entstehung der Polyploidie 
bewirkten. Selbst nachdem GEITLER als Initiator der Endomitose- 
forschung und berufenster Vertreter des Gebiets mehrfach auf diese 
Gefahr hingewiesen und Wirxkus’ (1945) Beschreibung von Endomitosen 
in Tapetumzellen bei Spinacia einer Kritik unterzogen hatte, benutzt 
Brown (1949) in Kenntnis der Kritik GrrrLers den Begriff der Endo- 
mitose in einer nicht zutreffenden Weise; um seine karyologischen Be- 
funde an Tapetumzellen der Tomate zu erkliren. Wahrend GErITLer 
bei der Definition des Endomitosenbegriffs immer betont, daB die 
..Chromosomenteilung unter Intaktbleiben der Kernwand und ohne 
Spindelbildung“ erfolgt (GrITLER 1948a), erklart Brown (1949, S. 703): 
“The nuclear membrane disappears at late endoprophase and the 
chromosomes become arranged in plates or clumped together, sometimes 
in very dense balls.” Kin weiterer Umstand, der mit der Deutung als 
Endomitose unvereinbar ist, besteht in der Existenz von kernspindel- 
aihnlichen Bildungen (S. 707), die zwar nicht in Aktion treten, aber doch 
dem Charakter der Endomitose widersprechen. Ein Vergleich der 
Tapetumkaryologie der Tomate mit der von Antirrhinum zeigt, dab 
in dem karyologisch vielseitigeren Antirrhinum-Tapetum auch die fiir 
die Tomate charakteristischen Formen enthalten sind und sich dort 
zwanglos als gehemmte Kernteilungen erklaren lassen. 

Ein weiterer ahnlicher Fall der Fehldeutung des Endomitosebegriffs 
liegt bei Avanzi (1950) vor, die an Hand von Schnittpraparaten die 
Tapetumkaryologie bei Solanum tuberosum L. beschreibt. Abgesehen 
davon, daB die Abbildungen nicht gerade iiberzeugend den endomitoti- 
schen Formwechsel demonstrieren, sind hier auf allen Polyploidiestufen 
aktive Kernspindeln im Rahmen gehemmter Zellteilungen vorhanden, 
die offensichtlich gegen eine endomitotische Grundstimmung und fir 
das Vorherrschen von gehemmten Kern- und Zellteilungen sprechen. 

Im Vergleich zu den wenigen karyologisch orientierten_Tapetum- 
untersuchungen an anderen Objekten fallt bei Antirrhinum majus L. die 
groBe Mannigfaltigkeit der karyologischen Erscheinungsformen auf. So 
werden z. B. im Gegensatz zu den bei Antirrhinum vorhandenen vier- 
kernigen Zellen bei Spinacia und bei der Tomate nur zweikernige Zellen 
gebildet, deren Kerne im Spinacia-Fall maximal nur die tetraploide 
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Stufe erreichen. Am offensichtlichsten ist aber die besondere chromo- 
somale Mannigfaltigkeit bei Antirrhinum, die sich nicht nur in den ver- 
schiedenen Kontraktionszustinden, sondern auch in der Méglichkeit 
der Polymerie auBert. 

Hervorgehoben sei nochmals, daB es sich bei der Annahme der Poly- 
merie nur um eine Hypothese handelt, die bisher noch durch keinen 
anderen Fall polymerer Chromosomen eine Unterstiitzung erfaihrt. An 
dem Material G. Hertwies (1939, 1942a, b, 1943), der das Polymerie- 
problem durch seine statistischen Kernvolumina-Untersuchungen ent- 
wickelt hat, laBt sich der erganzende Strukturbeweis aus methodischen 
Griinden nicht erbringen. Andererseits hat GEITLER (1940c) betracht- 
liche Unterschiede der Chromosomenvolumina bei Rhoeo gefunden, die 
maximal im Verhaltnis 1:4,2 stehen und zu denen sich ahnliche Befunde 
von LAvBER (1947) und JAHNL (1947) an anderen Pflanzen gesellen. 
Bei der Besprechung seiner Befunde laBt GrirLeR (194la) die Ent- 
scheidung zwar noch offen, weist aber im Sinne der Polymeriehypothese 
darauf hin, daB ,,ein bestimmter rhythmischer Formwechsel der Chromo- 
somen bzw. ihrer Grundelemente von Veranderungen in der Ausbildung 
der Matrix iiberlagert sein kann, wodurch die wirkliche Sachlage vdollig 
verschleiert werden kénnte“. | 

Im Vergleich zu dem andersgearteten Rhoeo-Fall sind die Volumen- 
unterschiede der normalen und der ,,polymeren“ Chromosomen im 
Tapetum von Antirrhinum recht gering, doch kénnte hier der Umstand, 
daB dem geringen GroB8enunterschied auch ein Unterschied im Teilungs- 
verhalten entspricht, als ein Zeichen besonderer Strukturverhaltnisse 
ausgelegt werden. Die endgiiltige Klarung koénnte eventuell durch einen 
experimentellen Eingriff herbeigefiihrt werden. Da bei allen chromo- 
somalen Reproduktionsvorgangen notwendigerweise voriibergehend ein 
Zustand der Polymerie eintritt (Abb. 45), der normalerweise durch die 
unmittelbar anschlieBende Chromatidenspaltung sofort wieder aufgelést 
wird, und der nur durch Wiederholung der Reduplikation und Hemmung 
der Chromatidenspaltung zu einer sich sichtbar auBernden Polymerie 
wird. lieBen sich unter Umstanden durch Bestrahlung mit Ultrakurz- 
wellen oder Ultraschall die dickeren ,,polymeren‘’ Chromatiden der 
gehemmten Kernteilungen leichter und in mehr Teilelemente zerlegen 
als die norntalwertigen der gehemmten Zellteilung. Zumindest aber 
berechtigt die Tatsache, daB in einem Gewebe gleichzeitig verschiedene 
Chromosomen- und Teilungsformen vorkommen, zu der Hoffnung, daB 
auch im Tapetum anderer Objekte mit giinstigeren Chromosomen- 
verhaltnissen ahnliche Erscheinungen anzutreffen sind, die weiteren 
AufschluB geben kénnten. 

Allen Polyploidie herbeifiihrenden Vorgingen im Antherentapetum 
von Antirrhinum majus ist ein Moment gemeinsam, das der Hemmung. 
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die an den verschiedensten Steilen der normalen Zellteilung einsetzen 
kann, so daB sich nach dem zeitlichen Einsatz dieser Hemmung im 
normalen Reproduktionsgeschehen der Zelle eine stufenweise Ordnung 
der Erscheinungen vornehmen la8t (Tabelle 4). Allein drei von diesen 
Reduktionsprozessen sind im Antherentapetum von Antirrhinum zu 
finden: die Polymerisation, die gehemmte Karyokinese und die ge- _ 
hemmte Cytokinese. 

Obwohl die Systematisierung der Hemmungsvorgange und Stufen 
der Zellteilung noch weitgehend auf spekulativ begriindeten Anschau- 
ungen basiert, ware doch von vornherein eine umfassende Terminologie 
sehr wiinschenswert, wobei besonders ProzeB und Produkt des Prozesses 
deutlich unterschieden wird. Es wire eine dankenswerte Aufgabe. 
wenn von berufener Seite fiir dieses immer weitere Kreise interessierende 
Gebiet eine klare und moglichst vollstandige Begriffsbestimmung ge- 
schaffen werden kénnte. 

Bei einem Vergleich der vorliegenden Tapetumbefunde mit den cyto- 
logischen Befunden Emmy Sterns an der cancroidea-Mutante fallt eine 
weitgehende Ubereinstimmung auf. Abgesehen von den gelegentlichen 
Vierergruppen der cancroidea-Mutante, die von E. STEIN u. a. als Beweise 
endomitotischer Vorgainge gewertet werden, und den Polymerie-Indizien 
im Antherentapetum, sind sonst alle wesentlichen Merkmale des Chromo- 
somenformwechsels, einer geringen Asynchronie der Teilungsablaufe, der 
Polyploidie und der Kernfusionen sowie gewisse Ziige der Mehrkernig- 
keit in beiden Fallen vorhanden. Auch die Labilitaét der Haufigkeits- 
maxima bestimmter Erscheinungen duBeren Einfliissen gegeniiber ist 
gleichermaBen vorhanden. Der-grundsatzliche Unterschied in den beiden 
Fallen liegt also nicht auf karyologischem Gebiet, sondern ist in der Ent- 
stehung und Auswirkung dieser karyologischen Sonderformen zu suchen. 

Wahrend im cancroidea-Fall die Erscheinung durch eine experimentell! 
induzierte Genmutation bedingt ist, die sich nicht nur in der Bliiten- 
region, sondern auch in SproB und Blattern manifestiert und im Extrem- 
fall eine pathologische Deformierung der Pflanze bewirkt, ist die gleiche 
karyologische Erscheinung bei allen anderen untersuchten Antirrhinum- 
Mutanten, -Sippen und -Formen streng auf das Antherentapetum begrenzt, 
bewirkt dort eine fiir den Lebenszyklus der Pflanze notwendige, sinn- 
volle Differenzierung und ist fest im Idiotypus jeder Pflanze verankert. 

Notwendigerweise erhebt sich die Frage, warum die qualitativ gleich- 
artige Erscheinung im Tapetumfall auf einem bestimmten Stadium 
abgestoppt wird, wahrend sie sich im tibrigen Soma der cancroidea- 
Pflanze ungehemmt entfalten kann. Es ist naheliegend, an einen stoff- 
lichen Einflu8 der Pollen- bzw. der Pollenmutterzellen zu denken, in 
der Form, daB bei der Pollenbildung und Reifung ein Stoff frei wird, der 
die karyologische Entwicklung in den Tapetumzellen zum Stillstand 
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bringt und schlieBlich die Degeneration und den Abbau der Tapetum- 
substanz férdert. Fiir diese Méglichkeit spricht auBerdem das Verhalten 
gewisser Tapetumforinen, bei denen die Zellen améboid werden, zwischen 
die Pollenmutterzellen einwandern und sich dort auflésen bzw. von 
vornherein zu einem Periplasmodium zusammenflieBen, so daB diese 
Vorginge allgemein einem Verdauungsakt gleichen, bei dem die Pollen- 
mutterzellen bzw. die Pollenkérner die freiwerdenden Stoffe assimilieren. 

Um jedoch vagen Spekulationen auf diesem entwicklungsphysiologi- 
schem Gebiet aus dem Wege zu gehen, drangt sich die Notwendigkeit 
der experimentellen Inangriffnahme des Problems auf, wobei in Antir- 
rhinum mit seinem Reichtum an genetisch gut bekannten Mutanten und 
seiner tapetumkaryologischen Mannigfaltigkeit..ein einzigartiges Aus- 
gangsmaterial zur Verfiigung steht. 


Zusammenfassung. 

Das Antherentapetum bei Antirrhinum majus L. ist ein Sekretions- 
tapetum. Die Zellen des Tapetums kénnen bis zu vier Kernen enthalten. 
Die Differenzierung des Tapetums ist an karyologische Vorginge ge- 
bunden, die ein Mehrkernigwerden der Zellen und eine Polyploidisierung 
der Kerne bewirken. Die karyologischen Verainderungen erfolgen durch 
gehemmte Zellteilungen, gehemmte Kernteilungen und innere Chromo- 
somenteilung, die voriibergehend zur Polymerie der Chromosomen fiihrt, 
sowie in geringem Grade auch durch Kernfusionen, wobei alle Prozesse 
weitgehende Variationen erfahren kénnen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER KERNDIFFERENZIERUNG 
IN PERIPHEREN ZELLSCHICHTEN DER SPROSSACHSE 
EINIGER BLUTENPFLANZEN * 


Von 
Armin REscH. 
Mit 23 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Juni 1952.) 


Einleitung. 

Mit GrrrLers Entdeckung der Endomitose (1938) war die cytologische 
Grundlage fiir eine konkrete Anschauung iiber das Zustandekommen 
somatischer Polyploidie gegeben. Die bis dahin bekannten Falle ver- 
mehrter Chromosomenzahl in somatischen Gewebeteilen wurden in 
der Botanik nur wenig oder gar nicht beachtet. Zudem waren die auf- 
gestellten Hypothesen iiber die Entstehung polyploider Kerne bei der 
Gewebedifferenzierung unbefriedigend. Man betrachtete die Poly- 
somatie als einen abnormen Sonderfall und sprach von ,,polyploiden 
Chimaren“ (RyBin 1930) oder ,,somatischer Mutation“ (OPPENHEIMER 
1933). So gab die Einsicht in das Phanomen der Endomitose einen 
AnstoB zu weiteren Untersuchungen iiber die endomitotische Poly- 
ploidisierung. In der Folge konnte eine weite Verbreitung der soma- 
tischen Polyploidie festgestellt werden, womit die Annahme von der 
Konstanz der Chromosomenzahl innerhalb eines Individuums ihre 
Allgemeingiiltigkeit verlor. 

Die Endomitose lauft nicht immer in der typischen Form — also 
C-Mitose-ihnlich — ab, vielmehr sind bei Pilanzen bisher nur Fille 
von Polyploidisierung durch ,,maskierte Endomitose“ bekanntgeworden, 
d.h. eine Verdoppelung der Chromosomenzahl ohne sichtbare Ver- 
anderung des Arbeitskerns. In dieser Hinsicht hat GEITLER ebenfalls 
die methodischen und theoretischen Grundlagen fiir den sog. indirekten 
Nachweis somatischer Polyploidie geschaffen, und die wichtigsten 
.,Ergebnisse und Probleme der Endomitoseforschung*‘ sind von ihm 
letztmalig 1948 zusammengestellt. Unabhiangig davon erschien eberfalls 
1948. eine Zusammenfassung von EH. Stremn. Neu hinzugekommene 


* Auszug aus einer Dissertation der Naturwissenschaftlic:: Mathematischen 
Fakultét der Universitat Freiburg i. Br. 

Herrn Professor Dr. OEHLKERS danke ich fiir die Uberlassung des Themas 
und das Interesse an der Arbeit, Frau Professor Dr. Harte fiir AnteilInahme und 
Forderung. 
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Arbeiten, so Avanzi 1950, p’Amato 1950, BrercerR und Wirxkus 
1950, wurden von GEITLER in den ,,Fortschritten der Botanik“ (1951) 
besprochen. 


Trotz vieler Beobachtungen und Ergebnisse ist die Endomitose- 
forschung noch ein offenes Feld. Die Notwendigkeit systematischer 
Einzelbeobachtungen liegt auf der Hand. Da Angaben iiber mégliche 
Polyploidie der Sprofachse bislang noch fehlten, wurde an 3 Objekten 
die Kern- und Zellentwicklung vorerst nur in den methodisch giimstigen 
peripheren Gewebsschichten verfolgt. 


Material und Methode. 


Zur Untersuchung standen in den Jahren 1949 und 1950 Gewachshaus- und 
Freilandpflanzen von Vicia faba, Impatiens balsamina und Cleome spinosa zur 
Verfiigung. Die Praparation erfolgte durch Abziehen der Epidermis und der 
auBersten Rindenschicht (= Subepidermis) der SproBachse, bei Impatiens und 
Cleome auch durch Oberflachenschnitte. Dabei wurden junge und ausgewachsene 
Pflanzen von der SproBspitze bis zum Hypokotyl prapariert und die einzelnen 
Gewebestreifen durch die jeweilige Entfernung vom Vegetationspunkt markiert. 
Diese Methode ergab karyologisch gut auswertbare Praparate mit dem Vorteil 
schneller Herstellung und Verarbeitung, so daB ein geniigend umfangreiches 
Material gepriift werden konnte, auch dann, wenn Gewebeschichten von mehr 
‘ als 1m Lange untersucht werden muBten. 


Fir die Fixierung wurde Alkoholeisessig (2:1 oder 3:1) oder ein Gemisch 
von Alkoholeisessig und Essigkarmin in wechselnder Zusammensetzung von 1:1 
bis 5:1 (modifiziertes ERNstsches Gemisch) benutzt. Zur Farbung wurde je nach 
Objekt Essigkarmin verschiedener Konzentration verwendet: fiir Vicia faba 
0,5 g, fiir Impatiens und Cleome 2,5 g Karmin auf 100 cm* 50%iger Essigsaure. 
Epidermispraparate von Vicia farben sich schon nach wenigen Minuten gut an. 
wahrend solche von Impatiens und Cleome bis zu 14 Tagen in der Farblésung 
bleiben muBten. Nétigenfalls wurde zur Intensivierung der Farbung Eisen 
zugegeben. Uberfarbung und nachtragliche Differenziérung in 50% Essigsaure 
ergab bei den beiden letztgenannten Objekten die besten Resultate. Die Unter- 
suchung selbst erfolgte in heiBem Essigkarmin, wobei die durch die Alkohol- 
fixierung bedingte Schrumpfung weitgehend riickgingig gemacht wurde. Gute 
Fixierung und sofortige Farbung gelingt bei der Epidermis von Vicia allein schon 
in Essigkarmin. Zum Vergleich wurde nach ,,Feulgen“ gefarbt. Fixierung in 
Flemming-Benda 24 Std, Hydrolyse 6—10 min. 


Zur experimentellen Auslésung von |Vundmitosen wurde die SproBachse mit 
dem Skalpell quer angeritzt. Nach 2—4 Tagen fanden sich Mitosen in den Wund- 
randern. Fiir feinere Chromosomenuntersuchungen wurden bei Vicia Quetsch- 
praparate von Epidermis und Subepidermis hergestellt. 


Optik: Binokulares Stativ von Seibert, Olimmersion 100:1, n. Ap. 1,2 (Achro- 
mat), Periskop-Okulare 10x und 15x. 


_ Zeichnungen: Appescher Zeichenapparat, Zeichenebene 5cm iiber Arbeits- 
tisch.' Mikrophotographien: Objektiv wie oben oder Zei8 Apochromat 60:1, 
n. Ap. 1,0 (Immersion). Busch-Aufsatzkamera 6X9 mit Platten oder Rollfilm- 
kassette. GroBe Horizontal-Vertikalkamera von ZeiB. 


20* 
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Ergebnisse: Kerndifferenzierung in Epidermis und Subepidermis 
der SproBachse. 


1. Vicia faba. 


Die Chromosomen (n = 6) besitzen nur kleinere heterochromatische Ab- 
schnitte (Hertz 1932); es handelt sich also um ein Objekt des euchromatischen 
Kerntyps. In den jungen Ruhekernen fallen 1—2 gréBere und 5—10 kleinere 
Chromozentren auf, wobei aber letztere im Chromonema nur wenig hervortreten, 
und oft nicht von Uberkreuzungspunkten der entspiralisierten Chromosomen 
unterschieden werden kénnen. Fiir den Aufbau des Ruhekerns ist noch zu be- 
merken, daB nur ein Nukleolus vorhanden ist, der aus der Verschmelzung der 
beiden in der Telophase gebildeten Nukleolen hervorgeht. 


a) Epidermis. 


Untersucht man die Kerne der SproBepidermis von der SproBspitze 
bis zur Basis hin, so ist eine Volumenzunahme der Arbeitskerne auf 
das d50fache und mehr des Ausgangsvolumens zu konstatieren. Diese 
Vermehrung des Kernvolumens findet nur in den Zonen des Streckungs- 
wachstums statt. Die Kerne der SchlieBzellen, deren Nebenzellen 
und der vereinzelt eingestreuten kleineren Epidermiszellen! sind aber 
nur wenig oder gar nicht gegeniiber dem Ausgangszustand vergroBert. 
Gleichzeitig mit der Volumenzunahme verandert sich die Kerngestalt 
in Abhangigkeit von der Zellstreckung. Die Kerne der jungen Epidermis 
mit noch isodiametrischen Zellen, die sich vereinzelt noch teilen, 
sind — wie im allgemeinen junge Ruhekerne — noch kugelig aus- 
gebildet. Das ist 2—3 mm unter dem eigentlichen Vegetationspunkt 
der Fall (Abb. 1). Etwa 4mm unter dem Vegetationspunkt setzt 
zunachst ein allseitiges Wachstum der Zellen ein, das dann in ein 
intensives Streckungswachstum iibergeht (von 6 mm unter dem Vege- 
tationspunkt ab). In dieser Streckungszone verliert auch der Kern 
seine isodiametrische Gestalt und erfaihrt ebenfalls eine Streckung 
und Verformung in der Liangsrichtung der Achse (Abb. 2). So ent- 
stehen zuerst ellipsoide, dann kurz- oder langspindelige Kernformen 
(Abb. 3). Sehr oft bilden sich an den Kernen pseudopodienahnliche 
Fortsatze, sehr wahrscheinlich in den Plasmafaden, die an die Kerne 
heranreichen. Die Kerne und die Zellen der Epidermis teilen sich 
wahrend ihres Wachstums nicht mehr. In iiberalterten Zellen basaler 
Internodien wurden amitoseéhnliche Einschniirungs- und Durch- 
schniirungsstadien gefunden (Abb. 4). Im Querschnitt zeigen sich die 
Epidermiszellkerne annahernd rund und liegen meist den inneren oder 
seitlichen Zellwanden an. -Die durch die Langsstreckung. der Zellen 
bedingte Langsstellung der Kerne geht in ialteren und. breiteren Zellen 





1 Diese diirften nach Jann (1941) in der Npaltéffnungsentwicklung stehen- 
gebliebene Zellen sein. 
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Abb. 1 u. 2. Vicia faba, SproBepidermis. 


Abb. 1. 2 mm unter dem Vegetationspunkt in der Aufsicht. Die Spaltéffnungs-Urmutter- 

zelle (in der Mitte) hat sich gerade geteilt. Die abgeteilte Zelle mit. stark angefirbtem Kern. 

Abb. 2. Beginn des Streck ums. Die Spezialmutterzelle durch einen zweiten 
Teilungsschritt gebildet. Ihr Kern stark angefarbt und kondensiert. Etwa 1000mal. 








Abb. 3 u. 4. Vicia faba, SproBepidermis. 


Abb. 3. Spindelkern des ausgewachsenen Gewebes. Abb. 4.’ Sehr groBer Kern aus 
iiberalterten Teilen der basalen Internodien. Amitotische Einschnirung. Etwa 1000mal. 


oft zur Schrag- oder Querstellung iiber, so da8 nur die Spindelspitzen 
die Seitenwande der Zellen berihren. 








300 Armin REscH: 


An Veranderungen der Kernstruktur in den wachsenden Zelien 
wurden fiir die einzelnen Kernbestandteile die folgenden festgestellt. 
Der Nukleolus vergréBert sich ebenfalls, behalt jedoch seine Kugel- 
gestalt bei (Abb. 3). Er erscheint homogen und nur in sehr alten Kernen 
sind mehrere kleine Vakuolen angedeutet. Die Chromonemastruktur 
bleibt beziiglich der Dicke der Einzelfaden unverandert, nur wird deren 
Packung etwas lockerer (Abb. 3). Bei den oben erwahnten amitotisch 
zerteilten Kernen ist — wohl als Alterserscheinung — die chromatische 
Struktur ausgesprochen grobkérnig und unregelmaBig. Die Chromo- 
zéntren nehmen an GréBe und Zahl zu. Das gréBte der Chromozentren 
kann den Durchmesser der Nukleolen in den jungen Kernen erreichen 
(Abb. 1, 4). Die iibrigen kleineren Chromozentren heben sich jetzt 
deutlich ab und sind in gr6Berer Zahl vorhanden, da vermutlich auch 
solche sichtbar werden, die vorher infolge ihrer geringen Gr6Be nicht 
erkennbar waren. Alle Chromozentren bleiben mehr oder weniger kugelig 
und gegen den iibrigen Kernraum wie durch eine Membran abgegrenzt. 
Wir sehen, daB bei diesem Kernwachstum strukturabwandelnde Vorgange 
nicht ablaufen, wenn man von den Zerfallserscheinungen sehr alter 
Zellkerne absieht. Es verandert sich die Form des gesamten Kernes. 
nicht aber die seiner Bestandteile. 

Die junge SproBepidermis tragt zahlreich fiinfzellige Driisenhaare. (1 Stiel- 
und 4 K6épfchenzellen). Deren Kerne zeigen keine sichtbare Veranderung; sie 
unterscheiden sich nicht von den Interphasenkernen der Meristeme. Das gleiche 
gilt fiir die Driisenhaare auf den jungen Blattern und in den Nebenblattnektarien. 


b) Subepidermis. 

In der Subepidermis der SproBachse erlischt das Teilungswachstum in der 
Gesamtentwicklung spater als in der Epidermis und das Streckungswachstum 
ist somit nicht so ausgepragt. Daher entsprechen der Lange einer Epidermiszelle 
2—3 subepidermale Zellen. 

Entsprechend dem verringerten Streckungswachstum bleibt auch 
die Volumen- und Kernbestandteilvermehrung hinter dem Kernwachs- 
tum der Epidermis zuriick. In der Teilungszone der Subepidermis 
sind die Kerne noch meristematisch, waihrend die Kerne der dariiber- 
liegenden, bereits im Streckungswachstum begriffenen Epidermis ovale 
Gestalt angenommen haben und im Volumen etwa auf das Doppelte 
herangewachsen sind. Mit der nun auch in der Subepidermis einsetzenden 
Zellstreckung erfahren die Kerne die fiir die Epidermis geschilderten 
Veriinderungen, erreichen aber nur den Zustand und die GréBe der 
Epidermiszellkerne in der Zone der ersten Langsstreckung der Zellen. 
Das Kernvolumen wachst nur um das 10fache heran. Die starke Ver- 
gréBerung und Vermehrung der Chromozentren unterbleibt. Neben 
kugeligen und kurzspindeligen kommen hauptsichlich ellipsoide Kerne 
vor. Grenzt eine Subepidermiszelie an eine gréBere Interzellulare, 
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so liegt der Kern der an diese grenzenden Zellwand an oder dieser 
genahert. 


c) Der Polyploidiegrad in Epidermis und Subepidermis. 


Die Kernverinderungen wahrend der Differenzierung der Epidermis und 
Subepidermis des Sprosses lassen innere Polyploidisierung vermuten. Es liegen 
keine Anzeichen fiir den Ablauf einer echten Endomitose vor. So ist man auf den 
Nachweis der Polyploidie durch Wundmitosen angewiesen. Durch Verwundung 
(vgl. S. 297) lassen sich in den an den Wundrand grenzenden Zellen der Epidermis 
und Subepidermis schon nach 2—3 Tagen reichlich Regenerationsteil aus- 
lésen; bei jungen Pflanzen (5 Wochen alt) auf der ganzen Lange des Sprosses. 
bei ausgewachsenen Pflanzen nur noch in den 10 jiingsten Internodien, d. h. bis 
zu 30cm vom. Vegetationspunkt entfernt. 





Bei der Regeneration junger Gewebe beider Schichten treten erwar- 
tungsgemaéB nur diploide Mitosen auf. Die ersten tetraploiden Tei- 
lungen finden sich in den Epidermiszellen, die bereits eine kleine Langs- 
streckung erfahren haben. Sobald die Epidermis vollkommen im 
Langenwachstum begriffen ist, sind alle Kerne tetraploid, mit Aus- 
nahme der an der Spaltéffnungsentwicklung beteiligten Zellen. Die 
darunterliegende Subepidermis dieses Entwicklungsstadiums hat noch 
diploide und tetraploide Kerne nebeneinander. Im Verlauf der weiteren 
Zellstreckung werden die Epidermiszellen oktoploid, die Zellen der 
Subepidermis hauptsichlich tetraploid, vereiizelt noch diploid. Die 
SchlieBzellen teilen sich auf die Verwundung hin nicht, jedoch ihre 
Nebenzellen, und zwar auch dann noch, wenn die umgebende Epidermis 
die Regenerationsfahigkeit bereits verloren hat. Sie sind diploid und 
tetraploid, wie auf Grund der geringeren Kern- und ZellgréBe zu er- 
warten ist. Der gleiche Polyploidiegrad findet sich in den verein- 
zelt auftretenden kleineren Epidermiszellen inmitten des oktoploiden 
Gewebes. In den alteren Internodien nimmt das Kernvolumen und 
damit der Chromatingehalt weiter zu. So kann angenommen wer- 
den, daB die ausdifferenzierten E'pidermiskerne eventuell noch 16ploid 
werden, sich dann aber auf Verwundung nicht mehr teilen. Die Sub- 
epidermis regeneriert auch dann noch, wenn in der Epidermis die 
Teilungsfaihigkeit erloschen ist. Es wurden auch in ausgewachsenem 
Zustand nur tetraploide Wundmitosen und wenige diploide gefunden. 
In alteren Internodien lassen sich aber auch in der Subepidermis keine 
Teilungen mehr auslésen. Die KerngréBe macht es nur in wenigen Fallen 
wahrscheinlich, daB auch hier ein weiterer Polyploidiegrad erreicht 
wird, der sich dann in diesem Gewebe schon zwischen Tetraploidie und 
Oktoploidie dem Nachweis entzieht. Die Erhéhung des Polyploidie- 
grades diirfte wohl nicht die einzige Ursache der Regenerationsunfahig- 
keit sein, sondern das Alter der Zellen wird die Teilungsfaihigkeit beein- 
flussen. 
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In den Epidermiszellen zeigt sich ein Zusammenhang zwischen 
Kerngestalt und Polyploidiegrad: Die runden oder schwach ovalen 
Kerne der jungen Gewebe sind diploid, die ovalen Kerne (erste Strek- 
kungszone) tetraploid und die lang-ovalen oder spindelférmigen 
Kerne oktoploid. Die Prophasen der einzelnen Polyploidiestufen unter- 
scheiden sich auffallig dadurch voneinander, daB die urspriingliche 
Kerngestalt noch zu erkennen ist (Abb. 5—7). AuBerdem gibt natiirlich 
die Zahl der Chromatiden Hinweise auf den Grad der Polyploidie. 
Beim ,,einfachen‘‘ Chromosom der diploiden Prophase sind die beiden 
Chromatiden deutlich distanziert umeinander gewunden. Von dieser 
Struktur aus lassen sich tetraploide und oktoploide Prophasechromo- 
somen analysieren. So zeigt Abb. 8 ein Stiick aus einem tetraploiden 
Prophasechromosom, mit 2mal 2 Chromatiden; entsprechend finden 
sich in oktoploiden Prophasekernen 4mal 2 Chromatiden (Abb. 9, 10). 
Die eben geschilderte Paarlage der Prophasetochterchromosomen 
beweist die endomitotische Vermehrung der Chromosomen im Ruhekern. 
Da eine riumliche Trennung nicht erfolgt, bleiben in den ausgelésten 
Mitosen die inzwischen gebildeten 2 oder 4 Tochterchromosomen 
gebiindelt. Dieser Zusammenhalt wird im Verlauf der weiteren Chromo- 
somenkontraktion und Chromosomenbewegung wahrend der Meta- 
phase aufgegeben. Bei der Priifung einer groBen Zahl von Wund- 
mitosen zeigte es sich, daB dieses Auseinanderweichen zu verschiedener 
Zeit erfolgt. In einem Fall konnte beobachiet werden, daB die Tochter- 
chromosomen, die deutlich aus je 2 Chromatiden bestehen, noch bis 
zur Metaphase streng gepaart blieben (Abb. 11). Im allgemeinen lést 
sich der Zusammenhang der Tochterchromosomen in der friihen Meta- 
phase oder wahrend der Prophase, so daB in der Metaphase nur noch 
eine lockere Zuordnung bzw. eine regellose Verteilung der Chromosomen 
zu finden ist. Bei oktoploiden Mitosen haben die zuletzt auseinander 
hervorgegangenen Chromosomen die gréBere Affinitaét, so daB sie in 
Paaren zusammenbleiben. 

Der Einwand, die Polyploidie kénnte durch Verwundung hervorgerufen werden, 
ist berechtigt. Zu seiner Beurteilung gelten 2 Kriterien. 1. Die erste nach der 
Verwundung ablaufende Mitose ist fiir den Polyploidiegrad des untersuchten 
Gewebes beweisend; 2. Bleibt der Chromatingehalt der Kerne nach Verwundung 
unverandert, so ist eine Wundpolyploidisierung unwahrscheinlich. 

Zu 1. Die Epidermiszellen teilen sich bis zu 4 Tagen nach Schnittsetzung 
nur Imal und danach nur in seltenen Fallen ein zweites Mal. So wird zwangs- 
laufig immer nur die 1. Teilung erfaBt. In der Subepidermis laufen wahrend dieses 
Zeitraumes vereinzelt auch 2—3 Teilungen je Zelle ab, doch sind die letzten 
von den ersten ean 00° durch die neu eingezogenen Teilungswande 
zu unterscheiden. 

Zu 2. Es wurde die Wundreaktion ln kurz nach der Schnittsetzung bis 


zu den ersten ablaufenden Mitosen verfolgt. Bis zu 3 Zellen vom Wundrand 
entfernt wandern alle Kerne in die wundnahe Halfte der Zellen, am starksten in 
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Abb. 5—-11. Vicia faba, SproBepidermis. Abb. 5—7, Abb. 9 etwa 1200mal, Abb. 8 etwa 
4500mal, Abb. 10 etwa 1800mal, Abb. 11 etwa 1000mal. 
Abb. 5. Diploide Wundprophase. Abb. ' 6. Tetraploide Wundprophase. Abb. 7. Oktoploide 
Wundprophase. Abb. 8. Teil eines Proph aus tetraploider Wundmitose. 
Quetschpriparat. Abb. 9. M-Chromosom aus friiher Metaphase einer oktoploiden Wund- 
initose. Abb. 10. Teil einer oktoploiden Wundprophase. Die Tochterchromosomen gebiin- 
delt. Quetschpréiparat. Abb. 11. Didiploide Wundmetaphase. Die Tochterchromosomen noch 
»gepaart. Quetschpriparat. 











Abb 12 u. 13. Vicia faba, Spro8epidermis. 
Abb. 12. Chromonemastruktur eines normalen Arbeitskerns. Abb. 13. Chromonemastruktur 
eines wundnahen Arbeitskerns desselben Alters. Man erkennt die stark 
auseinandergedraingten Chromonémen. Etwa 2200 mal. 


der Zellage direkt am Wundrand (,,positive Traumatotaxis‘). Dabei erfahrt 
das Kernvolumen eine merkliche VergréBerung, langgestreckte Kerne runden sich 
ab und nur das Chromatingeriist wird lockerer. d.h. der Abstand zwischen den 
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einzelnen Chromonemen vergréBert sich (Abb. 12, 13). Das bedeutet, daB eine 
Vermehrung des Kernsaftes die Ursache der Volumenzunahme ist. Ein weiterer 
Hinweis, daB die KernvergréBerung bei Verwundung durch Kernsaftvermehrung 
zustande kommt, wird durch die lockere und weitraumigere Chromosomenkon- 
figuration der diploiden Wundmitosen gegeniiber den diploiden Teilungen der 
jungen Epidermis gegeben. 


d) Der Zellkern wahrend der Spaltéffnungsentwicklung. 

Der morphologische Entwicklungstyp stimmt in den Grundziigen bei Blatt- 
und SproBepidermis iiberein und ahnelt demjenigen von Sedum mit dem Unter- 
schied, da8 zwischen Urmutterzelle und Spezialmutterzelle nur 2 Teilungsschritte 
eingeschaltet sind. Gelegentlich wird die Spezialmutterzelle sogar schon beim 
1. Teilungsschritt angelegt. 

Die Kerne der Zellen, die an der Spaltéffnungsentwicklung beteiligt 
sind, heben sich durch intensive Karminfarbung von den iibrigen 
Epidermiszellen ab. So ist die Urmutterzelle schon bevor die morpho- 
logische Struktur einen Hinweis gibt, als solche kenntlich. Nach dem 
ersten Teilungsschritt nimmt der Tochterkern in der abgetrennten - 
kleineren Zelle den Farbstoff in verstarktem MaBe an, wahrend der 
andere Kern wieder normales Farbeverhalten zeigt. Er legt sich halb- 
mondférmig der konvexen Seite der eben gebildeten Zellwand an (Abb. 1). 
Derselbe Vorgang wiederholt sich noch einmal beim zweiten Teilungs- 
schritt in verkleinertem MaBstab. Die Spezialmutterzelle ist dadurch 
relativ klein und ihr Kern so kondensiert, daB keine Chromatinstruktur 
mehr zu erkennen ist. Er erscheint als fester und iiberfarbter Chromatin- 
klumpen bei sonst normal ausgefallener Kernfarbung in den Epidermis- 
zellen (Abb. 2). Die Kondensation und die Farbstoffaffinitat iibertragt 
sich bei der Teilung der Spezialmutterzelle auf beide Tochterkerne 
gleichmaBig, die sich dann als Kerne der SchlieBzellen nach und nach 
auflockern und wieder normal gefarbt erscheinen. 


Bei den einzelnen Teilungsschritten, insbesondere beim zweéiten und. 
dritten, zeigen die Mitosen eng ineinandergeschlungene Chromosomen, die 
etwa nur halb so viel Raum einnehmen wie in den Mitosen der jungen 
Epidermiszellen, d. h. es steht ihnen immer weniger Zellraum zur Ver- 
fiigung, da durch die schnell aufeinanderfolgenden Teilungen die 
Wachstumsphase der Zellen abgekiirzt wird, und auerdem die sich 
weiter teilenden Kerne jeweils der kleineren Tochterzelle angehoren. 


2. Impatiens balsamina. 


Die Chromosomen (n = 7) tragen groBe heterochromatische Mittelstiicke 
beiderseits der Insertionsstelle und mehrere heterochromatische Chromomeren 
auf den euchromatischen Enden. In der Metaphase ist wegen der starken Kon- 
traktion diese Unterscheidung nicht méglich.. Die Ruhekerne der Meristeme 
besitzen 9—14 Chromozentren von Kugelgestalt und scharfer Begrenzung gegen 
den iibrigen Kernraum. Das Chromonema erscheint feiner als das von Vicia, 
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wie auch der Tinktionsunterschied zwischen Eu- und Heterochromatin bei Im- 
patiens sehr viel gréBer ist. Dem Nukleolus, der sich mit Eisenkarmin schwach 
anfarben 14Bt, sind 1 oder 2 Chromozentren (Trabanten) angelagert. 


a) Epidermis. 

Der Entwicklungstyp der SproBepidermis von Impatiens balsamina ent- 
spricht nicht dem bei Vicia faba beschriebenen. Die Epidermiszellen behalten 
ihre Teilungsfahigkeit bei (,,Flachenmeristem“). Sobald die Zellen eine gewisse 
GréBe iiberschritten haben, teilen sie sich erneut. 

Die Kerne der jungen Epidermis sind wie die der meristematischen 
Zonen gebaut. Einzig die Chromozentrenzahl ist geringer; sie betragt 
6—10. Dieser meristema- 
tische Charakter bleibt er- 
halten, abgesehen von ver- 
einzelt auftretenden spin- 
delférmigen Kernen. Das 
Volumen nimmt nicht oder 
nur sehr wenig zu. Die im 
natirlichen Entwicklungs- 
ablauf und nach Verwun- 
dung beobachteten Mitosen, 
zeigten immer nur die di- 


ploide Chromosomenzahl. Abb. 14. Impatiens balsamina. Aufsicht auf die SproB- 

Aus der Epidermis ent-  ¢pidermis. Die Haarinitiale stark umrandet. Thr Kern 

: by ‘ mit aufgelockerten Chromozentren und vergréBert. 
wickeln sich mehrzellige und Etwa 1700mal. 


verzweigte Epidermiszellen 

auf. Ebenso ist auch der Kern gréBer als die iibrigen Haare. Die 
Haarinitiale fallt durch ihre GroBe gegeniiber den iibrigen Epidermis- 
zellkerne. Seine Chromozentren sind chromosomenidhnlich aufgelockert. 
Der Nukleolus ist betrachtlich vergréBert (Abb. 14). Zum Zeitpunkt 
der Vorwélbung der AuBenwand der Initialzelle teilt sich ihr Kern. 
Die ablaufende Mitose ist diploid, aber weitraumiger konfiguriert als 
die diploiden Mitosen der Epidermis. Der vergréBerte Kern der 
Initialzelle ist also nicht polyploid, seine Volumenzunahme beruht 
auf Vermehrung der Karyolymphe. Ein Tochterkern der ersten Tei- 
lung wandert in die vergr6éBerte Vorwélbung und nach Bildung der 
Teilungswand verringert sich sein Volumen und die Chromozentren 
kondensieren sich wieder, waihrend der in der basalen Zelle verbliebene 
Kern aufgelockert bleibt. Er teilt sich erneut und sondert so weitere 
Haarzellen ab. Die Kerne der Haarzellen selbst werden mit wachsendem 
Abstand von der Basis kleiner und ahnein denen der Epidermis. Durch 
seitliche Sprossung an verschiedenen Stellen der sehr langen Haare 
entstehen die Verzweigungen. Die Mitosen und Ruhekerne der sich 
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dabei teilenden Zellen sind diploid und nicht aufgelockert. (Spalt- 
éffnungen finden sich in der SproBepidermis dieses Objektes nicht.) 


b) Subepidermis. 

Die zuerst isodiametrischen Zellen der Subepidermis wachsen zu langen 
zugespitzten Zellen aus, in die sich spater meistens ein bis mehrere Querwande 
einziehen. Estreten also auch in der Subepidermis wahrend und nach der Streckung 
Zellteilungen auf. Die Streckung herrscht aber vor. 

Anfangs sind die Kerne noch kugelf6rmig und von denen der Epi- 
dermis wenig zu unterscheiden. Mit beginnender Streckung der Zellen 
und werden sie ellipsoid nehmen 
anVolumen zu. Die Chromozentren 
sind zuerst wie in der Epidermis 
kompakt und abgerundet, entspi- 





Abb. 15. Impatiens balsamina. Subepidermis Abb. 16 u. 17. Impatiens balsamina. Sub- 


(SproBachse), Teil einer diploiden friihen epidermis. 

Metaphase. Der Lingsspalt deutlicher aus- Abb. 16. Arbeitskernin der Teilungszone mit. 

gebildet als in ,,jiingeren*‘ diploiden Mitosen. +- 14 Chromozentren mit ,,Chromosomen- 
Etwa 3800mal. natur‘*. Abb. 17 Arbeitskern in der Teilungs- 


zone mit +28 Chromozentren. Etwa 1700mal. 


ralisieren sich dann ahnlich wie in den Kernen der Haarinitialen, d. h. 
sie strecken sich in die Lange und teilen sich in Portionen auf, so daB 
einzelne heterochromatische Chromomeren erkennbar werden. 20—40 mm 
vom Vegetationspunkt entfernt treten die ersten Querteilungen auf. 
Die dabei ablaufenden Mitosen weichen von dem iiblichen Modus ab. 
Der Léngsspalt ist sehr deutlich ausgebildet und die Chromatiden dadurch 
soweit distanziert, daB es sich um eine tetraploide Mitose mit noch 
gepaarten Chromosomen zu handeln scheint (Abb. 15). Weitere Beob- 
achtungen zeigten aber, daB in dieser Zone alle Anaphasen und Telo- 
phasen diploid waren. Die Chromatiden sind nicht — auch nicht 
andeutungsweise — nochmals unterteilt, jedoch kraftiger ausgebil- 
det und selbstindiger als in den normalen diploiden Mitosen. In 
alteren Teilen dieser Zone beobachtet man in der Prophase eine mehr oder 
weniger iiberkreuzte Anordnung der ,,Spalthalften“‘, jetzt Tochterchromo- 
somen, d.h. die betreffenden Kerne sind tetraploid geworden. Im Bereich 
dieser Teilungszone kommen zwei Kerntypen vor. Der eine zeigt in meist 
kleineren Kernen +- 14, der andere + 28 Chromozentren. Zum Teil sind 
die Chromozentren wieder in einzelne heterochromatische Stiicke auf- 
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geteilt, aber immer noch in einem linearen Zusammenhang (Abb. 16, 17). 
Die Kerne mit 28 Chromozentren sind wohl aus tetraploiden Mitosen 
hervorgegangen. Die 14 Kerne mit Chromozentren sind noch diploid, 
oder aber sie haben in der tetraploiden Stufe noch keine Teilung durch- 
gemacht und die Chromozentren sind dann zwetwertig. An manchen 
Chromozentren wird diese Zweiwertigkeit morphologisch sichtbar. Sie 
erscheinen wie zwei mehr oder weniger parallel liegende Chromosomen- 
stiicke oder zeigen in spiraliger Umwindung ihre Deppelnatur (Abb. 18, 
19). (Solche Bilder finden sich eigenartigerweise immer nur in einem 





Abb. 18 u. 19. Impatiens balsamina. Subepidermis. 
Abb. 18. Arbeitskern mit —- zum ‘Teil sichtbar — zweiwertigen Chromozentren. Am 
deutlichsten an dem Chromozentrum links neben dem groBen Trabanten, der selbst teilweise 
gespalten ist. Abb. 19. Ausschnitt aus einem Arbeitskern mit zweiwertigen Chromozentren. 
Etwa 2300mal. 


oder wenigen Chromozentren eines Kernes!.) In weiterer Entfernung 
von der Vegetationsspitze (170 mm) wurden im subepidermalen Gewebe 
wieder Teilungen gefunden. Sie sind eindeutig tetra- oder oktoploid. 
Die Prophasenchromosomen haben keinen oder nur sehr schwach aus- 
gebildeten Langsspalt wie in den meristematischen Mitosen. Sie liegen 
einzeln, nicht in Zweier- oder Vierergruppen. Hier waren also schon im 
oktoploiden Zustand Teilungen abgelaufen, die die Trennung der 
Tochterchromosomen vollzogen haben zu einem Zeitpunkt, der nicht 
durch die Fixierungszeiten erfaBt wurde. 


Bei alteren Pflanzen treten in der Subepidermis keine Teilungen 
mehr auf. Die in der iiblichen Weise ausgelésten Wundmitosen ent- 


1 Ks ist nicht, abwegig, in der Chromosomen- und Doppelnatur der Chromo- 
zentren dieser Streckungszone einen itosedhnlichen Vorgang zu erblicken, 
zudem an dieser Stelle der Ubergang von Diploidie zu Tetraploidie zu erfolgen 
scheint; doch ]4Bt sich dies nicht sicher nachweisen. Die nur an e?nzelnen Chromo- 
zentren eines Kernes auftretende Spaltung wiirde einen asynchronen Ablauf der 
Endomitose bedeuten, was allerdings im Gegensatz zu den bisherigen Befunden 
steht und in diesem Fall nicht durch aneuploide Chromosomenzahlen belegt werden 
kann. i 
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sprachen den bei der natiirlichen Entwicklung ablaufenden Kern- 
teilungen (tetra- und oktoploid). In diesen alteren Geweben der Sub- 
epidermis kommen gréBere spindelf6rmige Kerne vor. Die geringere 
Zahl ihrer Chromozentren (bis 14) entspricht den Kernen der jungen 
Subepidermis. Doch sind sie bedeutend vergréBert und ihre gelappte 
Gestalt bedeutet, daB es sich um vielwertige Sammelchromozentren 
handelt. Sie gehéren nichtunterteilten Zellen an, haben sich also 
wihrend thres Wachstums nicht geteilt (Abb. 20). Werden solche Kerne 


Abb. 20—22. Impatiens balsamina. Subepidermis. 
Abb. 20. Ausdifferenzierter Kern mit der urspriinglichen Chromozentrenzahl. Dieser 
Kern hat sich bei der Internodienstreckung nicht geteilt. Auf Grund der Gré6e und des 
Chromatingehaltes mindestens oktoploid. Abb. 21. Kern aus benachbarter Zelle (Abb.20) 
nach einer polyploiden Mitose. siehe Text. Abb. 22. Hekkaidekaploider Tochterkern 
aus Wundmitose in sehr ultem Gewebe. 8 Nukleolen (1 einwertig, 6 zweiwertig, 1 dreiwertig) 
und etwa 90 Chromozentren. Etwa 1700mal. 


durch Verwundung zur Teilung angeregt, verandern sie ihren inneren 
Bau grundlegend. Die klumpigen und unregelmaBigen Sammelchromo- 
zentren werden in der Mitose aufgelést. Die Tochterkerne besitzen 
dann eine weitaus gréBere Zahl von abgerundeten, scharf begrenzten 
und kleinen Chromozentren, wie sie auch bei diploiden jungen Ruhe- 
kernen vorkommen (Abb. 21). In der Telophase der polyploiden Mitosen 
werden mehrere Nukleolen gebildet. Die kleinen Nukleolen sind jeweils 
nur von einem SAT-Chromosom gebildet, wahrend die gréBeren von 
2 oder mehr gleichzeitig gebildet wurden oder nachtraglich verschmolzen 
sind. So kann man fiir den in Abb. 22 dargestellten Kern annehmen, 
daB er mindestens aus einer 16pluiden Mitose hervorgegangen ist; die 
Zahl der Chromozentren (+ 90) macht dies wahrscheinlich. 


3. Cleome spinosa. 


Die Ausdehnung der Untersuchungen auf Cleome spinosa, eine Capparidacee, 
wurde veranlaBt durch die Angabe ScuiLLers (1928) iiber ,, Dauerchromosomen* 
bei Capparis spinosa. Die Chromosomen sollen dort in Zahl und Form bei den 
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Teilungen und im Ruhekern gleichbleiben. Die zytologische Priifung mit neueren 
Fixierungs- und Farbemitteln ergab aber, daB die Chromosomen den fiir hetero- 
chromatische Kerne iiblichen Formwechsel erfahren!. Doch standen zur Unter- 
suchung von Capparis nur 2 kurze treibende Seitenzweige zur Verfiigung, die 
freundlicherweise vom Botanischen Garten in Basel geliefert wurden. Inzwischen 
wurde die ljahrige Capparidacee Cleome spinosa herangezogen, auf die die Epi- 
dermis- und Subepiderm hungen des Sprosses ausgedehnt wurden. 


Cleome spinosa besitzt sehr kleine Kerne und Chromosomen (n = 10) und ist 
karyologisch und farbetechnisch nicht giinstig. Die Mitose wurde zunachst an 
Wurzelspitzen untersucht. Ihr Ablauf ist entsprechend dem Chromozentrentyp 
der Ruhekerne und der vorwiegend heterochromatischen Chromosomen im wesent- 
lichen wie bei Impatiens. Als Besonderheit sei erwahnt, daB neben dem normalen 
Nukleolenzyklus mit Auflésung in der Prophase und Neubildung an den beiden 
SAT-Chromosomen in der Telophase gelegentlich einfache Durchschniirung und 
Verteilung des Nukleolus auf die Tochterkerne beobachtet wurde. Die Chromo- 
zentren des Ruhekerns sind klein und kugelig. Die euchromatische Kernstruktur 
ist sehr fein und nur bei Uberfarbung zu erkennen. 





; a) Epidermis. 


Der Aiton der Epidermis erfolgt wie bei Impatiens zellular, so 
daB eine bestimmte ZellgréBe nicht iiberschritten wird. Die Zellkerne 
behalten auch in ausgewachsenen Teilen ihren meristematischen 
Charakter, vermehren ihr Volumen nur teilweise um das Doppelte. 
Die Chromozentrenzahl andert sich nicht (8—12). In jungen Epidermis- 
kernen ist nur ein Nukleolus mit einem deutlich sichtbaren Trabanten 
vorhanden, der die iibrigen Chromozentren an Gr6dBe iibertrifft. In 
alteren ellipsoiden Kernen sind es dann meist 2 Nukleolen mit je einem 
weniger groBen Trabanten, da in den langgestreckten Kernen die 
Nukleolen — und damit auch die Trabantenverschmelzung erschwert 
wird. Die natirlichen und durch Verwundung ausgelésten Teilungen 
sind diploid. Nur einmal wurde in einer Zelle, die durch ihre GroBe 
auffiel, eine tetraploide Wundmitose gefunden. 

Die Epidermis ist gegliedert, da die reichlich vorhandenen Spaltéffnungen 
und mehrzelligen Driisenhaare alternierend in Langsreihen angeordnet sind. 
Die Zellen der Spaltéffnungsreihe sind fast isodiametrisch, wahrend in der Driisen- 
haarreihe mehr langliche Zellen vorherrschen. Eutsprechend sind die Kerne im 
1. Fall mehr oder weniger kugelig und in den gestreckten Zellen ellipsoid oder 
spindelig, zeigen aber in GréBe und Polyploidie keine Unterschiede. 


Die Kerne der vielzelligen Driisenhaare gleichen in Bau und GréBe 
den jungen Epidermiskernen. Nur bei der Entwicklung ist der Kern 
der sich teilenden diploiden Endzelle etwa um das Doppelte vergréBert 
und seine Chromozentren erscheinen aufgelockert (vgl. die Haarinitiale 
bei Impatiens). 


1 Nachtraglich stellte sich heraus, da8 ScuitLers Befunde schon frither von 
Kuun (1929) berichtigt wurden. 
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b) Subepidermis. 

Der Typ dieses Gewebes entspricht ebenfalls dem bei Impatiens beschriebenen. 
Die ausgewachsene Subepidermis setzt sich aus langen spindelférmigen ,,Urzellen“ 
zusammen, die durch ein bis mehrere Querwande unterteilt sind. Leider gelang 
es nicht, in diesem Gewebe die Teilungen selbst zu erfassen und Wundmitosen 
auszulésen. So sind die Schliisse auf Polyploidie hier nur indirekt, doch geben 
Zahl und GréBe der Nukleolen und Trabanten meist eindeutige Hinweise. 

Die erste Differenzierungserscheinung der Kerne ist wiederum die 
Langsstreckung. In den ausgewachsenen Zellen haben die Kerne 
Spindelform, die oft unsymmetrisch ausgebildet ist; die urspriinglich 
kompakten und abgerundeten Chromozentren werden auch hier lockerer 
und unregelmaBiger in der Gestalt, sind teil- 
weise chromosomenartig langgestreckt. In den 
linglichen Kernen befinden sich wie in der 
Epidermis 2 Nukleolen mit je 1 Trabanten. In 
alteren Kernen findet man dann 2 Trabanten 
je Nukleolus, bzw. 4 Trabanten bei nur 1 vor- 
Abb. 23. Cleome spinosa, handenen Nukleolus in weniger langgestreckten 
ps: gy emcee agent Kernen. Diese Kerne sind mindestens tetra- 
Ploider Arbeitskern mit ploid. Eskommtauch vor, daB bei 2 vorhandenen 
3 Nukleolen und 4 (5?) 3 : 
zum Teil mehrwertigen Nukleolen, der eine 2, der andere jedoch nur 
Trabanten. Etwa 1700mal__] Trabanten fiihrt, der aber dann gréfer ist 

und ein Verschmelzungsprodukt darstellt. In 
noch alteren Kernen ist aus der TrabantengréBe sowie der Zahl der 
Nukleolen und der Trabanten jedenfalls auf Oktoploidie zu schlieBen 


(Abb. 23). 





Diskussion. 


1. Morphologische Verdnderungen des Arbeitskerns. 

Durch die Auswahl von axialen Gewebeteilen mit sehr unterschied- 
lichen Wachstumsvorgiangen bei der Streckung der Internodien lassen 
sich die Zusammenhange zwischen Zell- und Kernform und Zell- und 
Kernvolumen nicht iibersehen, obwohl bei unseren Untersuchungen 
Zell- und Kernmessungen nicht durchgefiihrt wurden. In Zeilen mit 
starkem Wachstum vergréBert sich auch das Volumen der Kerne um 
ein Vielfaches gegeniiber den Ausgangszellen. Das Volumen in den 
wenig wachsenden Zellen der zellular aufgebauten Gewebe nimmt 
auch bei alten Kernen kaum zu. Die urspriinglich kugelige Gestalt 
bleibt in letzterem Fall meist bestehen, waihrend in den langgestreckten 
Zellen entsprechend deren Streckungsgrad auch der Kern eine deutliche 
Streckung erfihrt und die Kugelform zu Ellipsoiden oder schlieBlich 
Spindeln umgewandelt wird. 

Die Kernstruktur in den kleinzelligen Geweben bleibt unverandert 
(meristematisch), so in der Epidermis von Impatiens und Cleome. Die 
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stark heranwachsenden Zellen dagegen zeigen in der Kernstruktur einige 
Verinderungen. Die Chromozentren nehmen an Substanz zu, bei Vicia an- 
scheinend auch an Zahl. Doch behalten auch die vergréBerten Chromo- 
zentren der Vicia-Kerne ihre mehr oder weniger kugelige und gegen den 
iibrigen Kernraum deutlich abgesetzte Gestalt bei; wahrend die Chromo- 
zentren alterer Kerne von Cleome und Impatiens, die wihrend der Poly- 
ploidisierung keine Mitosen durchlaufen haben, gelappte oder stern- 
formige Ausbildungen zeigen und nicht immer deutliche Abgrenzung 
gegen das Euchromatin erkennen lassen. Bei diesen letzteren wirken 
sich die anhingenden euchromatischen Chromosomenteile aus (Sammel- 
chromozentren). Bei Vicia sind dagegen die heterochromatischen 
Chromosomenteile nur kleine, kompaktere Stiicke ohne gréBere lineare 
Ausdehnung, an denen die Zugwirkung der Chromonemata nicht 
sichtbar wird. Anders verhalten sich die Chromozentyen derjenigen 
heterochromatischen Kerne, die sich wihrend ihres Wachstums teilen. 
In den Teilungszonen werden die Chromozentren dekondensiert, nehmen 
Fadenform an und werden in Chromomeren aufgespalten. Vorhandene 
mehrwertige Chromozentren werden in den polyploiden Mitosen auf- 
geteilt und ,,verjiingt. An der euchromatischen Arbeitskernstruktur 
sind keine realen Verinderungen zu finden. Die weniger dichte Lagerung 
der vermehrten Chromonemata in alteren Kernen la8t darauf schlieBen, 
daB neben der Chromatinvermehrung auch erhdhte Kernsaftproduktion 
erfolgt. Der Nukleolus behalt seine Kugelgestalt auch in extrem lang- 
gestreckten Kernen bei und nimmt proportional dem Kernvolumen 
zu. In Tochterkernen polyploider Mitosen werden entsprechend der 
vermehrten Zahl der SAT-Chromosomen mehrere Nukleolen gebildet, 
wenn durch die GréBe des Kernraumes Nukleolenyerschmelzung ganz 
oder teilweise unméglich gemacht wird. 


2. Polyploidisierung. 

Eine Kernvergré8erung ohne Chromosomenvermehrung, also ohne 
endomitotische Polyploidisierung ist bei der Haarentwicklung von 
Impatiens und Cleome, bei der Wundreaktion der Kerne und natiirlich 
am Zuwachs der Kerne vor der Polyploidisierung festzustellen. Daneben 
ist bei der Entwicklung der Spaltéffnungen von Vicia wie auch der 
entwickelten Haare von Impatiens zu beobachten, daB Kerne von 
nachweisbar gleichem Chromosomenbestand im Verlaufe der Differen- 
zierung eine beachtliche Volumenabnahme zeigen kénnen. Wegen dieser 
unterschiedlichen GréBe gleichwertiger Kerne mu8 man mit der An- 
nahme somatischer Polyploidie vorsichtig sein. Die Kernstruktur 
bietet nicht immer einen sicheren Anhaltspunkt. So wurde, wenn keine 
natirlichen Teilungen auftraten, mit dem Nachweis der Polyploidie 
durch Wundmitosen gearbeitet. Die Epidermis von Vicia und die 
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Subepidermis von Impatiens, Vicia und Cleome, Gewebe mit aus- 
schlieBlichem oder hauptsichlichem Streckungswachstum sind poly- 
ploid. Dagegen bleiben Gewebe, in denen sich Teilungs- und Wachs- 
tumsphase ablésen, eine gewisse ZellgréBe also nicht uberschritten 
wird, diploid (Epidermis von Impatiens und Cleome). 


3. Der Vorgang und die Bedeutung der maskierten Endomitose. 

Fiir die Chromosomenvermehrung im Arbeitskern ergeben sich durch 
Unterschiede im Ablauf der polyploiden Mitosen einige Anhaltspunkte. 
Bei Vicia zeigt sich in den polyploiden Wundmitosen verschieden starke 
Tendenz zur Beibehaltung der Gruppierung, wie sie sich aus der Ver- 
doppelung der Chromosomen im Ruhekern ergibt. Diese Gruppen- 
bildung sei im folgenden kurz als Paarung bezeichnet, wobei aus- 
driicklich betont sei, daB es sich nicht um eine echte Paarung von 
Homologen handelt. Diese Paarung ist am starksten ausgebildet in 
solchen Kernen, die eben erst den betreffenden Polyploidiegrad erreicht 
haben. In einem besonderen Fall konnte beobachtet werden, daB die 
Paarung bis zur spiten Metaphase beibehalten wurde. Im allgemeinen 
wird aber der Zusammenhalt im Laufe der Prophase oder der friihen 
Metaphase gelést. Husxins und Srernirz (1948) beschreiben dieses 
unterschiedliche Chromosomenverhalten in kiinstlich ausgelésten poly- 
ploiden Mitosen von Rhoeo-Wurzeln. Es werden solche gepaart bleiben- 
den Chromosomen einer tetraploiden Teilung als didiploide oder tetramere 
Chromosomen bezeichnet. Schon bE Lirarpi&RE (1925) gebraucht 
diesen Ausdruck fiir die von ihm gefundenen Teilungsfiguren in den 
Wurzeln von Cannabis. GEITLER (1948b) berichtet ebenfalls von einer 
verschieden stark ausgeprigten Paarung der endomitotischen Tochter- 
chromosomen bei den verschiedenen von ihm und seinen Schiilern 
untersuchten Objekten. Wahrend man allgemein bei den heterochro- 
matischen Objekten das Heterochromatin fiir die Beibehaltung der 
prophasischen Paarung verantwortlich macht, da die Chromosemen 
an den heterochromatischen Teilen am laingsten zusammenhalten, 
versagt diese Erklarung fiir ein vorwiegend euchromatisches Objekt 
wie Vicia faba. Das Auseinanderweichen der Chromosomen erfolgt 
dort auch mehr oder weniger parallel, im Gegensatz zu den Kreuz- 
oder Sternfiguren in polyploiden Mitosen von Arten mit partiell hetero- 
chromatischen Chromosomen. So diirfte bei Vicia die Mechanik der 
Chromosomentrennung (GEITLER 1948b, S. 286) fiir dieses Chromosomen- 
verhalten verantwortlich sein, also dieselbe Ursache, die in der diploiden 
Mitose bewirkt, daB die beiden Chromatiden, die schon deutlich getrennt 
sind, sich bis zur Metaphase als Einheit verhalten. Die Anziehungs- 
kraft des Heterochromatins ist auch bei den Vicia-Chromosomen vor- 
handen, setzt sich aber infolge der sehr kleinen heterochromatischen 
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Bezirke nicht durch. Es kénnte die Paarung auch auf einer Anziehungs- 
tendenz des Huchromatins beruhen, sowie in der Meiosis, in der sich 
auch die euchromatischen Chromosomenteile — wenn auch zu einem 
anderen Zeitpunkt als die heterochromatischen — paaren. Aber auch 
die Matrix ist als Grund fiir das Zusammenhalten der Chromosomen 
in Betracht zu ziehen. Genau so wie sie die Chromatiden der diploiden 
Chromosomen umbhiillt, kann sie die polyploiden Chromosomen zu- 
sammenhalten. 

In diesem Zusammenhang sei eine Beobachtung an freigequetschter hetero- 
chromatischen Chromusgmenteilen einer diploiden Prophase von Impatiens 
erwahnt. Der Chromatidspalt, d. h. der ungefirbte Raum zwischen den Chromatid- 
stiicken betrug 1/,—1 Chromosomenbreite, der betreffende Kern stand also kurz 
vor der Tetraploidie. Die Chromox stiicke unterlagen der Brownschen 
Molekularbewegung, wobei die Chromatiden aber miteinander agierten, als seien 
sie durch ein starres System verbunden, trotz der gro8en Liicke zwischen den 
Chromatiden. Wenn man nicht eine postletale Anziehungskraft des Chromatins 
annehmen will, kann das Verhalten der scheinbar getrennten Chromatiden eigent- 
lich nur durch die nicht angefairbte Matrix erklart werden. 


Aus dem zeitlichen Unterschied in der Loslésung der Tochterchromo- 
somen wahrend polyploider Mitosen lassen sich Schliisse ziehen auf den 
Ablauf der maskierten Endomitose. Sie ist kein abrupter Vorgang wie 
die echte Endomitose, fihrt vielmehr in gleitendem Ubergang zur 
jeweils héheren Ploidiestufe. Je nach dem Zeitpunkt, zu welchem die 
kinstlich ausgeléste oder natiirlich ablaufende Mitose in dieses Ge- 
schehen einschneidet, ist die Selbstandigkeit der aus der Chromosomen- 
reduplikation hervorgegangenen Elemente schwacher oder starker 
ausgebildet. Das wird vor allem vor der tetraploiden Phase der Poly- 
ploidisierung der Subepidermis von Impatiens sehr deutlich. In bereits 
herangewachsenen aber noch diploiden Kernen zeigt sich in Pro- und 
Metaphase verstirkte Distanzierung und Selbstindigkeit der Chromatiden. 
Die Paarung wird natiirlich bis zur Metaphase beibehalten. In wenig 
ailteren Kernen ist dann das Wachstum der Chromatiden so weit 
vorangeschritten, da8 die Parallellagerung verlorengeht und durch 
Ausbildung eines sekundiren Chromatidspaltes die betreffende Mitose 
bereits tetraploid ist. Ausgesprochen didiploide Stadien mit tetrameren 
Chromosomen wurden bei Impatiens nicht gefunden, dagegen bei 
Vicia in der SproBepidermis in einem einzigen Fall in einer Wund- 
mitose. Es scheint, daB hier der endomitotische Ablauf an einem 
kritischen Punkt zwischen zwei Polyploidiestufen erfaBt wurde. Diesen 
Grenzfall wird man vielleicht nur durch experimentelle Auslésung 
von Mitosen auffinden, wihrend beim Entwicklungsgang mit ein- 
geschobenen Mitosen die Kerne sich in diesem kritischen Stadium 
nicht teilen. Je weiter das endomitotische Chromosomenwachstum voran- 
schreitet, desto friiher erfolgt im eventuellen Ablauf einer Mitose die 
Trennung der Tochterchromosomen, also erst in der friihen Metaphase, 
21* 
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bei alteren Kernen des betreffenden Polyploidiegrades in der spiten 
bis mittleren Prophase. Diese Unterschiede zeigen sich natiirlich nur 
in Geweben, die sich gerade differenzieren, also an Kernen, die sich 
in endomitotischer Differenzierung befinden. Polyploide Mitosen in 
ausgewachsenen Geweben zeigen, soweit sie auftreten, ein einheitliches 
Verhalten mit weitgehender Selbstandigkeit der auseinander hervor- 
gegangenen Chromosomen von der mittleren Prophase ab, auch wenn 
vorher nie Mitosen abgelaufen sind, die die Chromosomen getrennt haben. 

SchlieBlich muB eine ahnliche Chromosomenvermehrung im ruhenden 
Kern fiir die meristematischen diploiden Kerne auch gefordert werden, 
da sonst die hohe Teilungsrate die Chromosomen zwar reproduzieren, 
aber dauernd halbieren wiirde. Es sind allerdings Falle von Chromo- 
somenverkleinerung bekannt bei Diatomeen und Nitella (GErITLER.1940a), 
wobei auck die lineare Ausdehnung der Chromosomen reduziert wird 
In vielen Fallen wird dagegen eine Vergréferung der Chromosomen 
in den dlteren meristematischen Teilen festgestellt (GurrteR 1941, 
S. 41}. In Meristemen macht die dauernde Trennung und Verteilung 
der sich vermehrenden Chromatiden auf die Tochterkerne eine Poly- 
ploidisierung unméglich. Wird das Teilungswachstum eingestellt, so 
k6nnte der gleiche Mechanismus des Chromosomenwachstums in Zellen 
mit starkem Streckungswachstum auch weiterhin bis zur endgiiltigen 
Ausdifferenzierung der betreffenden Zelle anhalten. So wire es moglich, 
daB z. B. in der Epidermis und Subepidermis von Impatiens die innere 
Chromosomenvervielfachung im etwa gleichen Mae erfolgt; nur ver- 
hindert die gegeniiber der Subepidermis héhere Teilungsrate der Epi- 
dermis eine ,,Speicherung“ der Chromosomen. Es kann in bestimmten 
Fallen ein Gewebeareal auf verschiedene Weise aufgebaut und kern- 
maBig beherrscht werden, indem entweder x diploide oder z/2 tetra- 
ploide oder 2/4 oktoploide Kerne bzw. Zellen daran beteiligt sind. 

Die Polyploidisierung ist nur zum Teil gewebespezifisch. Wiahrend 
in der Subepidermis der 3 Objekte Polyploidie vorliegt, wird die SproB- 
epidermis nur bei Vicia polyploid. AuBerdem kommen innerhalb eines 
Gewebes bei einem Objekt bei gleichem Alter verschiedene Grade der 
Polyploidie vor. Leider entziehen sich die héher polyploiden Gewebe 
in ausgewachsenem Zustand der Priifung durch Wundmitosen, so dab 
als Endzustand unter Umstianden ein einheitlicher Polyploidiegrad 
erreicht werden kénnte; gelegentliche Durchbrechung — das ver- 
einzelte Vorkommen einer tetraploiden Zelle in der sonst diploiden 
Epidermis von Cleome — zeigt jedoch, daB fiir die Gewebedifferen- 
zierung die Anzahl] der Chromosomensitze nicht der ausschlaggebende 
Faktor ist. Die Rolle der Polyploidieabstufungen in den Geweben bei 
der Entwicklung des Organismus soll im AnschluB an diese Unter- 
suchungen an polyploiden Reihen verschiedener Arten gepriift werden. 
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Zusammenfassung. 

1. Die epidermalen und subepidermalen Teile der SproBachse von 
Vicia faba, Impatiens balsamina und Cleome spinosa wurden auf morpho- 
logische Kernverinderungen und Polyploidiegrad untersucht. 

2. Die SproBepidermis von Vicia faba zeigt beachtliches Kern- 
und Zellwachstum und ist 8(bis 16)ploid. In der kleinzelligen Sub- 
epidermis mit geringerem Kernwachstum wird nur Tetraploidie erreicht. 
Der Nachweis der Polyploidie konnte bei diesem Objekt nur durch 
Auslésen von Wundmitosen gefihrt werden, da vom Beginn der 

treckung an keine Teilungen mehr ablaufen. 

3. Die SproBepidermis von Impatiens und Cleome wird bei der 
Internodienstreckung durch Teilungswachstum aufgebaut. Sie ist 
kleinzellig, mit Kernen, die ihren meristematischen Charakter behalten 
und diploid bleiben. Die Subepidermis indessen hat gréBere Zellen, 
da trotz periodisch auftretender Teilungen das Streckungswachstum 
vorherrscht. Ihre Kerne, beim Wachstum vor allem in den Chromo- 
zentren verandert, sind bei Impatiens 8—l6ploid, bei Cleome 4—8ploid. 

4. Die endomitotisch entstandenen Tochterchromosomen trennen 
sich in den polyploiden Mitosen zu verschiedener Zeit. Je linger der 
betreffende Polyploidiegrad schon besteht, desto geringer ist die Ver- 
wandtschaft der Abkémmlinge und damit desto frither ihre Trennung 
wahrend der Pro- bzw. Metaphase. In einem Fall wurden bis zur 
spiten Metaphase ,,gepaarte‘‘ Tochterchromosomen beobachtet (,,tetra- 
mere‘ Chromosomen). In der diploiden Phase ist bei fast tetraploiden 
Kernen gréBere Selbstindigkeit der Chromatiden und erweiterte 
Distanzierung festzustellen. 

5. Es werden die méglichen Ursachen diskutiert, die bei Chromo- 
somen ohne gréBere heterochromatische Abschnitte (Vicia), deren 
Zusammenhalt in polyploiden Mitosen wahrend Pro- und Metaphase 
bewirken. 

6. Der Ablauf der maskierten Endomitose der Pflanzen erwies sich 
als kontinuierlicher Wachstumsvorgang der Chromosomen, der grund- 
siitzlich in der gleichen Weise zu funktionieren scheint, wie in den 
Interphasenkernen der Meristeme. Bei den untersuchten stark wach- 
senden Geweben entscheidet das Verhiltnis von Teilungswachstum 
zum Streckungswachstum, ob das reproduzierte Genmaterial auf viele 
diploide oder wenigere polyploide Zellen verteilt wird. 
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